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Vorwort. 


Das vorliegende Buch ist aus Zusammenstellungen hervorgegangen, 
die ich fiir meine persénlichen Zwecke angefertigt hatte, um einen Uberblick 
iiber die Geschlechtsverhiltnisse der Thallophyten zu gewinnen. In der 
Annahme, da8 sie auch anderen niitzlich sein kénnten, tibergebe ich sie der 
Offentlichkeit. 

Es bedarf wohl heute keiner besonderen Begriindung mehr, da8B gerade 
die Thallophyten der Liésung zahlreicher mit dem Sexualitatsproblem zu- 
sammenhangender Fragen einen viel weiteren Spielraum bieten als die bis- 
her vorzugsweise behandelten héheren Pflanzen und Tiere. Bei ihnen liegen 
ja nicht nur die Wurzeln der (polyphyletisch entstandenen) geschlechtlichen 
Entwicklung im Pflanzenreich, sie zeigen zugleich in ihrem sexuellen Ver- 
halten eine Vielgestaltigkeit, die im gesamten Organismenreich einzig da- 
steht. So ist es begreiflich, daB man beim Studium auch allgemeiner Probleme 
der Sexualbiologie mehr und mehr auf diese Pflanzengruppe zuriickgreift. 
Die folgende Darstellung méchte dazu beitragen, diese Arbeit zu erleichtern, 
indem sie die Differenzierungsstufen und die Verteilung der Geschlechter 
aufzuzeigen und der Frage nachzugehen sucht, ob bei der Geschlechts- 
bestimmung genotypische Bedingtheit, also ein Zusammenhang mit der 
Reduktionsteilung gegeben ist oder nicht. Bei der grofen Liickenhaftigkeit 
unserer Kenntnisse mu8te von vornherein darauf verzichtet werden, ein 
geschlossenes Gesamtbild zu entwerfen. Ich hielt es fiir wichtiger, auf die 
zahlreichen Liicken hinzuweisen als sie durch Hypothesen auszufiillen, die 
nicht mehr hitten sein kénnen als vage Konstruktionen ohne irgendwie 
gesicherte Basis. Wenn trotzdem hie und da hypothetische Erérterungen 
eingeflochten worden sind, so ist das auch nur geschehen, um zu weiteren 
Untersuchungen anzuregen. Sie beanspruchen in keinem Falle mehr zu 
sein als Arbeitshypothesen, von denen ich iiberzeugt bin, daf ihre Verfolgung 
teilweise auf ganz andere Fahrten fiihren wird als sich bei dem jetzt vor- 
liegenden Tatsachenmaterial vermuten lat. Auch phylogenetische Spekula- 
tionen habe ich nach Méglichkeit beschrankt. Betrachtungen iiber die Ver- 
wandtschaft einzelner Gruppen an die Untersuchung eines Hinzelphanomens 
zu kniipfen, das die geschlechtliche Fortpflanzung trotz der aweifellos sehr 
wichtigen Rolle, die sie im Leben der Organismen spielt, nun einmal ist, 
erscheint mir nicht berechtigt. — Im ganzen war es mein Bestreben, nicht 
nur die Ergebnisse anderer wiederzugeben, sondern, soweit méglich, durch 
eigene Orientierung ein Urteil zu gewinnen. Inwieweit die Resultate noch 
unveroffentlichter Untersuchungen verwertet worden sind, ist aus dem Texte 
jeweils zu ersehen. 

Trotz der Spirlichkeit der experimentellen Erfahrungen darf doch 
ein Ergebnis von allgemeinerer Bedeutung schon jetzt gebucht werden. 
Der von BREFELD gepragte, von zahlreichen Untersuchern angenommene 
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und praktisch befolgte Satz, da8 die Einsporkultur allein die Basis fiir die 
Kenntnis und Klassifikation der Pilze abgeben kénne, hat sich in dieser 
eenerellen Form weder fiir die Pilze noch fiir die Algen als richtig erwiesen. 
Wir wissen jetzt, daB gerade fiir das Studium der geschlechtlichen Fort- 
pflanzung die Einsporkultur bei sehr vielen Formen nicht zum Ziele fiihren 
kann. Daraus ergibt sich zugleich, dai wir die Arbeiten von Kreps und 
seinen Schiilern tiber den EinfluB auBerer Bedingungen auf die Fortpflanzung 
heute unter einem etwas anderen Gesichtswinkel betrachten miissen als 
das friiher vielfach geschehen ist. 

Was die Abgrenzung des Gebietes betrifft, so wurden die Algen und 
Pilze im weitesten Sinne behandelt. Viele Gruppen, wie die Cyanophyceen, 
Peridineen, ein groBer Teil der Protococeales, Caulerpa u. a., schieden von 
vornherein aus, da bei ihnen sexuelle Fortpflanzung entweder gar nicht 
oder doch nicht sicher bekannt ist. Auch von der Behandlung der Bakterien 
habe ich abgesehen, obwohl bei ihnen geschlechtliche Vorgaénge beschrieben 
worden sind. Die Folgerungen, die man aus gewissen Beobachtungen ge- 
zogen hat, machen teilweise einen so phantastischen Eindruck, daB es mir 
ratsam erschien, erst eine Klirung durch weitere Untersuchungen abzuwarten. 

Beziiglich der auBerst umfangreichen und zerstreuten Literatur war 
die Erreichung absoluter Vollstaindigkeit weder méglich noch in Anbetracht 
des allgemein orientierenden Charakters des Buches beabsichtigt. Obwohl 
das beigegebene Literaturverzeichnis nur einen Teil der Arbeiten enthalt, 
die ich durchgesehen habe, so wird doch jeder Spezialist namentlich in den 
Listen, die sich auf die Geschlechterverteilung in den einzelnen Pflanzen- 
gruppen beziehen, ohne Miihe Liicken finden. Hinweise darauf werde ich 
stets dankbar begriiBen. Die Durcharbeitung simtlicher floristischen Werke 
und Abhandlungen ist fiir den Eimzelnen kaum méglich; sie wiirde zum 
mindesten das Erscheinen des Buches iiber Gebiihr verzégert haben. 

SchlieBlich ist es mir eine angenehme Pflicht, allen denen herzlich 
zu danken, die mich durch wertvolle Mitarbeit unterstiitzt haben. Herr 
Dr. R. Baucn hat fiir die Zusammenstellung der Geschlechterverteilung 
bei den Rhodophyceen sehr viel Material gesammelt und mir freundlichst 
zur Verfiigung gestellt. Herr Professor H. Kyrry hat diese Liste durch- 
gesehen. Die Herren Professor Henrik Printz und Dr. O. Car. Scumipt 
haben mich bei der Literaturbeschaffung unterstiitzt. Herr Dr. H. Korps 
hat mir russische Literatur durch Ubersetzung zuginglich gemacht. Fir 
Herstellung des gré8ten Teils der Vorlagen zu den Figuren und des Registers 
schulde ich besonderen Dank meinem Assistenten Herrn Dr. Czaga, der 
mir auBerdem ebenso wie Herr Dr. F. Herre und Fraulein M. Dosim 
beim Lesen der Korrekturen behilflich war. Die Direktion der Biologischen 
Anstalt auf Helgoland hatte die Freundlichkeit, mir das Manuskript 
P. Kuoxucks tiber die Phaeosporeen zur Benutzung zu iiberlassen. 

Nicht zuletzt bin ich auch Herrn Dr. Gustav FiscHer zu groBem 
Dank verpflichtet fiir die Bereitwilligkeit, mit der er allen meinen 


Wiinschen beziiglich der Ausstattung und Drucklegung des Buches entgegen- 
gekommen ist. ; 


z. Zt. Buitenzorg (Java), den 13. November 1927. 


H. Kniep. 
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Historische Vorbemerkungen. 


Die Geschichte des Sexualitétsproblems ist reich an Abwechslungen und 
Irrfahrten. Nur langsam und miihsam hat sich die Erkenntnis Bahn gebrochen, 
daS die Mehrzahl der Pflanzen zu geschlechtlicher Fortpflanzung befahigt 
ist. Mehr als einmal sank die Forschung zu ihrem Ausgangspunkt zuriick, 
von dem sie sich durch langwierige Arbeit endgiiltig emporgerungen zu haben 
schien. VorgefaBte Meinungen siegten iiber die vorurteilsfreie Auslegung 
gesicherter Beobachtungen und suchten sie zugunsten einer lieb gewordenen 
Theorie gewaltsam umzudeuten. Wer sich fiir historische Parallelen inter- 
essiert, wird gerade in diesem Zweige der Biologie ein reiches Betitigungs- 
feld finden kénnen. Ks ist in der Tat erstaunlich, zu sehen, wie oft die gleichen 
Irrtiimer wiedergekehrt und dem Fortschreiten der Wahrheit hemmend 
entgegengetreten sind. 

Nachdem iiber die Frage der Sexualitét der héheren Pflanzen die 
Wogen des Fiir und Wider sich einigermaSen geglattet hatten, insofern 
wenigstens, als man die Tatsache als solche anerkannte, wurden die niederen 
Pflanzen das Streitobjekt. Zuerst die Algen. Schon 1798, 16 Jahre nach der 
Entdeckung der Zygotenbildung bei Sfivogyva durch O. F. Miitter hat 
Hepwie die Ansicht geaiuBert, daB der Vorgang mit einem Geschlechtsakt 
vergleichbar sei. 1803 diskutiert Vaucuer die gleiche Frage und erganzt 
das bisher iiber dieZygnemaceen Bekannte durch wichtige neue Beobachtungen. 
Wenn er sich hinsichtlich der Deutung des Sexualakts mit einigen Vorbehalten 
ausdriickt, so griindet sich das darauf, daB er eine scharfe morphologische 
Scheidung zwischen minnlichen und weiblichen Elementen vermift, eine 
Scheidung, die man nicht nur zur damaligen Zeit, sondern auch noch viel 
spiter als eines der wesentlichsten Kriterien der Sexualitaét ansah. 

Es ist uns heute gelaufig, in einem Kopulationsvorgang, der zur Bildung 
einer Zygote fiihrt, einen geschlechtlichen ProzeB zu sehen. Noch bis in das 
letzte Drittel des vergangenen Jahrhunderts war das anders. N. PRINGs- 
HEIM, der in seiner bekannten Abhandlung ,,Zur Kritik und Geschichte der 
Untersuchungen iiber das Algengeschlecht“ (1856, IL) die Frage der Identitat 
von Kopulation und Befruchtung eingehend bohandelt, und dem gewiB nicht 
der Vorwurf gemacht werden kann, daB er mit vorgefaBter Meinung dazu 
geneigt hatte, den niederen Pflanzen die Sexualitaét abzusprechen, aubert 
in Ubereinstimmung mit anderen hervorragenden Forschern seiner Zeit die 
Ansicht, da® fiir die Annahme einer solchen Identitét zwingende Griinde 
nicht beigebracht worden seien. Aus den Erérterungen, die PRINGSHEIM 
an diese Frage kniipft, geht hervor, da8 auch er den Begriff der Befruchtung 
damals anders faBte, als wir es heute tun. Ganz allgemein verstand man 
darunter die gegenseitige Einwirkung von Gebilden, die durch ihre mor- 
phologische Beschaffenheit deutlich als minnlich und weiblich charakterisiert 
sind. Uber die Art dieser gegenseitigen Hinwirkung konnte man sich keine 
sichere Vorstellung machen. Die mangelhafte Kenntnis wurde durch allerlei 
Theorien ersetzt, unter denen diejenige, die eine Verschmelzung der mann- 
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lichen und weiblichen Elemente annahm, keineswegs die herrschende war. 
Somit war die alte Definition unbestimmter und enger als die heutige. Un- 
bestimmter, weil sie iiber die Einwirkung der Geschlechtszellen aufeinander 
nichts aussagt, enger, weil sie eine auberlich erkennbare Verschiedenheit 
der aufeinander einwirkenden Geschlechtselemente postuliert. Da man bei 
Spirogyra keine Unterschiede der sich vereinigenden Zellen finden konnte?*), so 
sprach man dieser und anderen Algen, bei denen das gleiche Verhalten be- 
obachtet worden war (Desmidiaceen, Diatomeen), eben die Sexualitaét ab. 
(Vel. z. B. Mont, Vegetabilische Zelle 1851, S. 269.) 

Aber nicht nur das: auch bei typisch oogamen Algen wurde die Ge- 
schlechtlichkeit nicht anerkannt. Zwar hatte bereits VaucnER (1803) bei der 
spiter nach ihm benannten Alge trotz mancher irrtiimlichen Auffassung 
im Einzelnen die Gebilde, die wir jetzt Antheridien und Oogonien nennen, 
als Geschlechtsorgane gedeutet. Nicht nur seine Zeitgenossen sondern auch 
spiitere Forscher bekimpften indessen diese Ansicht aufs scharfste. So wurde 
von TRENTEPOHL auf Grund einer véllig irrtiimlichen Auffassung von der 
Natur der Antheridien deren Funktion als Sexualorgane in Abrede gestellt. Ihm 
schloB sich Mnyen (1837) an, der andererseits in der Kopulation der Zygnema- 
ceem ein Analogon zur Sexualitit erblickte. Enpiicner (1836) sah in dem 
Mangel der Geschlechtlichkeit ein fiir die Thallophyten charakteristisches Merk- 
mal. SCHLEIDEN erwadhnt in seinen ,,Grundziigen der wissenschaftlichen Bo- 
tanik“ (1845) nichts von geschlechtlicher Fortpflanzung bei dieser Pflanzen- 
eruppe, und kein geringerer als NAGEL hebt in seinem in so vieler Beziehung 
grundlegenden Werke tiber die neueren Algensysteme (1847) mit besonderem 
Nachdruck die Geschlechtslosigkeit der Algen hervor. Allerdings nimmt er 
die Florideen aus. Er erkennt also auch von Vaucheria die Sexualitat nicht 
an und stiitzt diese Meinung damit, da die Bildung der Oosporen hier auch 
ohne Kopulation erfolgen kénne. Bedenken wir, daB auch die Braunalgen, 
insbesondere die Fucaceen, die Formen also, bei denen wir die Oogamie in 
ihrer typischsten Form ausgebildet finden, in NAcetis Werk beriicksichtigt 
sind, so verstehen wir, wie wenig damals von der Sexualitaét bei niederen 
Pflanzen bekannt war. 

Kin Umschwung der Anschauungen trat erst in den Jahren 1853—1855 
ein, veranlabt durch die grundlegenden Arbeiten von G. Tuuret und 
N. PrinecsHem. Dem experimentellen Nachweis, daB bei Fucus die Ent- 
wicklung der Eizellen nur stattfindet, wenn ihnen Gelegenheit gegeben ist, 
mit Spermatozoiden zusammen zu kommen (Tuurer 1853), wahrend sie 
sonst zugrunde gehen, folgte die Beobachtung des Eindringens des Sperma- 
tozoiden in das Ki bei Vaucherta sessilis durch PrrnasHerm (1855) und kurz 
darauf diejenige desselben Forschers von der Verschmelzung des Spermato- 
zoiden mit dem Ei bei Oedogoniwm (1855, 1856, 1). Damit war der sichere 
Nachweis der Vermischung von geschlechtsverschiedenen (minnlichen und 
weiblichen) Zellen und das Entstehen einer Zygote als direkte Folge dieses 
Sexualaktes erbracht. 


Der Widerspruch, der sich hier und da noch gegen das Vorkommen der 


; 1) In der Mehrzahl der Abbildungen VAUCHERS (Taf. 4, 5, 7) von Zygnemaceen 
mit Leiterkopulation sehen wir keine scharfe Scheidung von ,,aufnehmenden“ (2) und 
,abgebenden“ (4) Faden, vielmehr enthalten einige Zellen eines Fadens Zygoten, wihrend 
der Inhalt anderer Zellen desselben Fadens durch die Kopulationsbriicke in einen 
anderen ttbergewandert ist. Hin Teil eines Fadens wire danach weiblich, ein anderer 
minnlich. Der spezielle Fall, da& zwischen zwei Faden Kreuzbefruchtung eintritt, wird 
von VAUCHER bei zwei Formen abgebildet. Auf diese Beobachtungen griindet VAUCHER 


seine Ansicht, da eine Geschlechtsverschiedenheit bei den Zygnemaceen nicht vorhanden 
ist. Die Frage wird spiater niher erértert werden. 
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Sexualitat bei den Algen regte, verstummte bald, als durch die Bekannt- 
gabe einer Reihe von Nachuntersuchungen Prinasnerms Angaben tiber 
jeden Zweifel sichergestellt wurden. So berichtet pm Bary (1856), daB er 
die Untersuchungen iiber die Sexualitat von Vaucheria und Oedogonium hat 
bestatigen kénnen. A. Braun (1855) hat sich von der Richtigkeit der Be- 
obachtungen an Vaucheria iiberzeugt, ebenso ScHENK (1857) u. a. Die wichtige 
Arbeit von F. Conn tiber Sphaeroplea annulina (1855) lehrte einen neuen sehr 
interessanten Fall von geschlechtlicher Fortpflanzung bei Griinalgen kennen. 
Ks folgte im Jahre 1856 (11) die Entdeckung der Sexualitét (Oogamie) bei Vol- 
vox, ebenfalls durch Conn. 1858 veréffentlichte N. Prrnasurrm seine Unter- 
suchungen iiber die Fortpflanzung der Coleochaeten, durch die eine neue Form 
der weiblichen Sexualorgane bekannt wurde. 

Gegeniiber diesen wichtigen Entdeckungen ist es von geringerer Be- 
deutung, daB iiber den eigentlichen Verlauf des Befruchtungsvorganges zu- 
nachst noch Meinungsverschiedenheiten bestanden. THurEt (1854) bestreitet 
das Eindringen der Spermatozoiden in die Eier; auch Coun will PRinesnErms 
Vermischungstheorie nicht gelten lassen. Bereits 1859 hat jedoch THurET 
auf Grund einer Nachuntersuchung von Oedogoniwm unumwunden anerkannt, 
daS hier der Eintritt des Spermatozoiden in das Ei genau so erfolgt, wie 
Princsuetm das beschrieben hatte. 

In das ereignisreiche 6. Jahrzehnt des vorigen Jahrhunderts, in dem 
der Biologie auch auf so vielen anderen Gebieten neue Wege gewiesen wurden, 
fallt auch die Entdeckung der Oogamie der Pilze, ebenfalls das Verdienst 
von N. Prrnesnermm. Auf diese, die Saprolegnieen betreffenden Unter- 
suchungen (1855, 1857, I) und die sich daran anschlieBenden mykologischen 
Arbeiten kann erst unten kurz eingegangen werden. Hier soll zunachst 
noch einiger Untersuchungen gedacht werden, denen die Lehre von der Sexua- 
litét der Algen hauptsichlich ihre weitere Férderung verdankt. 

Lange bevor der Befruchtungsakt bei den Rhodophyceen bekannt 
war, hat man dieser Gruppe geschlechtliche Fortpflanzung zugeschrieben. 
Niger (1847) hat die Antheridien beschrieben und als mannliche Organe 
_ gedeutet. Ihm folgten DerBis und Sozrer (1850) und Tourer (1851). 
Als weibliche Organe sah Nicnrr die Tetrasporangien an. Den wahren 
Sachverhalt klirte erst die Arbeit von Borner und Tuurer (1867) und 
die unabhingig davon entstandene, im gleichen Jahr erschienene Unter- 
suchung von Sotms-Lausacnu (iiber Batrachospermum) aut. 

Einen neuen Schritt vorwarts tat wiederum PrincsHEim durch die 
Entdeckung der Gametenkopulation bei Pandorina (1869). Er bezeichnet 
den Vorgang als ,,die morphologische Grundform der Zeugung im Pflanzen- 
reich und gibt damit die Bedenken, die er gegen die Deutung der Kopulation’) 
als Geschlechtsakt in Ubereinstimmung mit vielen anderen Forschern geauBert 
hatte, auf, sich nunmehr riickhaltlos der Anschauung: derer anschlieBend, 
die schon frither fiir den sexuellen Charakter des Kopulations- bzw. Konju- 
gvationsprozesses eingetreten waren. Letzterer war allerdings bis dahin allein bei 
den Conjugaten und Diatomeen bekannt. Der Erste, der mit voller Bestimmtheit 


1) In moderner Ausdrucksweise ist das, was man damals Kopulation oder Kon- 
jugation nannte, etwa gleich Isogamie. Heute dehnen wir bekanntlich den Kopulationsbegriff 
auf alle sexuellen Verschmelzungsprozesse aus, wihrend friiher ziemlich scharf zwischen 
Konjugation bzw. Kopulation und Befruchtung geschieden wurde (s. z. B. Sacus Lehrb., 
2. Aufl. 1870, S. 210. pE Bary gibt 1857, I, 342 folgende Definition: , Befruchtung 
nennen wir diese Vereinigung, wenn sich die betreffenden Formelemente durch Ver- 
schiedenheit ihrer Entstehung, ihres Baues und ihrer Funktion als minnlich und weib- 
lich unterscheiden, Kopulation, wenn beide einander gleich, gleichwertig sind“). 

iL 
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die Konjugation (Isogamie) als einen Geschlechtsakt, und zwar einen solchen 
primitiver Art angesprochen hat, ist wohl THwarTEs gewesen (1848), der Ent- 
decker der geschlechtlichen Fortpflanzung der Diatomeen (1847, I). Fiir die Con- 
-jugaten haben besonders Arescnouc (1853), HorMEISTER (1857) und DE Bary 
(1857 und 1858) die prinzipielle Identitat der Kopulation mit den Befruchtungs- 
vorgingen betont, lange bevor die Sexualitat bei Pandorina bekannt war, 
die von Prinasuerm dann als das Bindeglied zwischen der Oogamie und der 
Kopulation gleichgroBer unbegeibelter Gameten bei den Conjugaten angesehen 
wurde. Die gleiche Ansicht hat mit Nachdruck W. ArcHEer vertreten (1866), 
ebenso Sacus, der bereits in der ersten Auflage seines Lehrbuches (1868) 
die Konjugation fiir die einfachste Form der geschlechtlichen Fortpflanzung 
erklirt. Damit war der Standpunkt, daB eine morphologische Differenzierung 
der Gameten in weibliche und mannliche zum Wesen der sexuellen Fort- 
pflanzung gehére, verlassen. Vom Jahre 1869 an ist das die herrschende 
Ansicht. Daran wird auch dadurch nichts geaindert, daB es bis in die neueste 
Zeit noch Forscher gibt, die eine scharfe Grenze zwischen beiderlei Vorgangen 
ziehen wollen und nur der Anisogamie den Charakter einer geschlechtlichen 
Fortpflanzung zuerkennen. (G. S. West 1916; Scuirrner 1926, IL.) 

Die Entdeckung der Gametenkopulation bei Pandorina blieb nicht 

lange vereinzelt. Schon ein Jahr spater (1870) entdeckte CRamER die Isogamie 
bei Ulothrix, iiber die 1876 Dope. die bekannten eingehenden Studien ver- 
dffentlichte. 1871 stellte Rostarinski das gleiche bei Chlamydomonas 
(Carteria) multifilis fest. Spatere Untersuchungen zeigten dann, da die 
Planogametenkopulation nicht nur bei den Volvocaceen und Ulothrichales 
eine verbreitete Erscheinung ist, sondern auch bei den anderen Gruppen 
der Griinalgen und bei den Braunalgen vorkommt. Von den zahlreichen 
Arbeiten, die dariiber erschienen sind, seien hier nur einige hervorgehoben. 
AREscHoue beschrieb 1874 die Isogamie von Cladophora, 1876 diejenige von 
Enteromorpha compressa Grev. 1877 erschien die erste Mitteilung iiber die 
geschlechtliche Fortpflanzung von Acetabularia mediterranea von DE Bary 
und STRASBURGER, ferner die wichtige Arbeit von Rostarrnski und WoRONIN 
tiber Botrydium. 1878 entdeckte Witte die Gametenkopulation von Tyvente- 
pohlia, REINKE diejenige von Monostroma und Tetraspova. Von besonderer 
Wichtigkeit sind die Arbeiten von BertHorp (1880, 1881) iiber Dasycladus, 
Ectocarpus und Scytostphon, da in ihnen zum ersten Male Didzie bei isogamen 
Organismen festgestellt wird, dasselbe also, was spater (1904) BLAKESLEE 
bei den Mucoraceen entdeckt und als Heterothallie bezeichnet hat. Wir 
werden in spateren Abschnitten hierauf zuriickkommen. 
Die Kopulation morphologisch ungleicher Gameten (Anisogamie) ist 
im AnschluB an die oben erwaihnten klassischen Untersuchungen an Vaucheria, 
Fucus, Oedogonium, Sphaeroplea u. a. im Laufe der Jahre noch bei einer ganzen 
Reihe anderer Algen entdeckt worden. Carrer hat in mehreren Mitteilungen 
die Sexualitét von Eudorina heschrieben. CrenKowsKr (1876) hat uns 
mit elmer neuen Oedogomacee (Cylindrocapsa) und ihrer Oogamie bekannt 
gemacht. Uber die Geschlechtsorgane der Characeen hatte schon A. Braun 
(1853) ganz richtige Vorstellungen entwickelt, wenngleich der eigentliche 
Sexualakt erst 1871 von DE Bary nachgewiesen wurde. In den Cutleriaceen 
fand man Bindeglieder, die zwischen der Planogameten-Isogamie der Pan- 
dorina u. a. und der typischen Oogamie (Fucus, Vaucheria wu. a.) vermitteln 
(REINKE 1876 und 1878, IT; FarkenBerG 1879). Hierher gehért auch Chla- 
mydomonas pulvisculus _Ehrbg. (= Chl. Ehrenbergii Gorosch.), bei dem 
GOROSCHANKIN (1874) die Kopulation von Makro- und Mikrogameten be- 
schrieb, ferner Phyllobiwm dimorphum (Kins 1881). 
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In den letzten zwei Dezennien des vergangenen und zu Beginn des 
laufenden Jahrhunderts erfuhr die Kenntnis der sexuellen Fortpflanzung 
der Algen besonders nach drei Richtungen eine Erweiterung und Vertiefung. 
Einmal wurde in der bisherigen Weise durch entwicklungsgeschichtliche 
Untersuchungen viel neues Material zutage geférdert. Unter den Ergeb- 
—nissen der zahlreichen Arbeiten von Borzi, Danararp, Kiess, Kuckuox, 
_ OLTMANNS, Purtiirs, SauvaGEAv, Scumrrz, WILLE u. Vv. a., die in der folgen- 
den Darstellung beriicksichtigt sind, sei hier nur die Entdeckung der Ga- 
metophyten und des Generationswechsels der Laminariaceen durch SAUVAGEAU 
(1915, IT) hervorgehoben. Als wichtige Erginzung ging die zytologische, 
insbesondere die karyologische Forschung damit einher. Nachdem in der 
Kernverschmelzung ein wichtiges Kriterium des Sexualvorganges gefunden 
war (O. Herrwic 1875), lenkte man naturgemiB das Augenmerk auch auf 
das Verhalten der Kerne bei den Geschlechtsakten der niederen Pflanzen. 
Als erster hat Scumrrz (1879) bei Spirogyra die Kernkopulation in der Zygote 
gesehen. BrrrHoxp (1881, II) stellte sie zuerst bei Ectocarpus fest, KLEBAHN 
(1888, 1891, 1892) bei Desmidiaceen und Oedogonium, GOROSCHANKIN (1890) 
beiChlamydomonas, WILLE (1894) bei Nemalion, OLTMANNS (1895) bei Vaucheria, 
Farmer und Witiams (1897) bei Fucus usw. Scumirz’ (1883) Annahme 
von einer zweifachen Karyogamie bei den Rhodophyceen wurde 1898 von 
OLTMANNS dahin korrigiert, daB nur im Karpogon eine Kernkopulation statt- 
findet. Viele Fille sind noch nicht daraufhin untersucht worden, doch zweifelt 
heute niemand mehr, da bei den Algen der Gametenkopulation iiberall 
die Verschmelzung der Gametenkerne folgt. Nachdem WErISMANN aus theo- 
retischen Griinden die Forderung ausgesprochen hatte, daB der Verdoppelung 
der Chromatinmasse im SexualprozeB eine Regulation folgen miisse, setzten 
zahlreiche Untersuchungen ein, die die Feststellung der Reduktionsteilung 
bei den verschiedenen Pflanzengruppen zum Ziele hatten. KiesBauns Be- 
obachtungen (1891) iiber die zwei Teilungsschritte des Zygotenkerns der 
Desmidiaceen lieBen sich bereits in diesem Sinne deuten, ebenso die von ihm 
spiter bei Rhopalodia gibba gefundenen Kernteilungen vor der Zygoten- 
bildung. Fiir die Chlorophyceen hat Auten (1905) durch die Untersuchung 
der ersten Keimungsstadien der Coleochaete-Zygote den Beweis fiir die Re- 
duktionsteilung erbracht. Mehr oder weniger alle eingehenden karyologischen 
Untersuchungen beriicksichtigen in der Folge den Kernphasenwechsel; 
als die wichtigsten von ihnen seien die Arbeiten von TRONDLE, KaRsTEN und - 
Kursanow iiber Zygnemaceen, Karsten tiber Diatomeen, YAMANOUCHI 
iiber Cutleriaceen, Fucus und Polysiphonia, Mortier, J. Lu. WILLIAMS, 
SvEDELIUS und Kyurn iiber Phaeo- und Rhodophyceen hervorgehoben und 
besonders der von SvEDELIUS niéher begriindeten und formulierten Unter- 
scheidung haplo- und diplobiontischer Florideen gedacht. Auf alle diese 
Dinge wird unten ebenfalls zuriickzukommen sein. pe ji 

Der dritte Weg, den die Forschung beschritt, liegt in physiologischer 
Richtung. Es ist das Verdienst von Kress, durch systematische Experi- 
mentaluntersuchungen der Frage nachgegangen zu sein, von welchen auberen 
und inneren Bedingungen der Eintritt der geschlechtlichen und ungeschlecht- 
lichen Fortpflanzung abhingt. Diese Untersuchungen beriihren teilweise 
auch die mit der Verteilung, Bestimmung und Vererbung des Geschlechts 
zusammenhangenden Probleme, die uns hier vorwiegend interessieren. Sie 
zeigen zugleich eindringlich die Notwendigkeit der Algenkultur, mit der sich, 
eréBtenteils allerdings von anderen Gesichtspunkten ausgehend, nament- 
lich BEIsERINCK, CHopAT und seine Schiiler, ARTARI, BENECKE, E. Prines- 
HEIM, JACOBSEN u. v. a. beschaftigt haben. 
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In der Mykologie hat es ebenfalls an Kampfen um das Sexualitits- 
problem nicht gefehlt. Sie reichen viel weiter zuriick als die eigentliche 
Entdeckung der geschlechtlichen Fortpflanzung, die das Verdienst EaRENBERGS 
(1820) ist, und sind bekanntlich auch heute noch nicht zur Ruhe gekommen. 
Enrensercs Untersuchungen bezichen sich auf Sporodinia grandis Link (Syzy- 
gites megalocarpus Ehrbg). Sie standen lange allein und fanden ihre Fortsetzung 
erst in den 60 er Jahren des vorigen Jahrhunderts durch die Arbeiten von DE BARY 
und TULASNE tiber zweiandere Mucorineen. 1857 hat N. Prrnesuer die Oogonien 
und Antheridien der Saprolegniaceen als Sexualorgane erkannt, den Befruch- 
tungsvorgang allerdings noch nicht richtig beschrieben. In Analogie mit dem 
von ihm kurz zuvor erforschten Sexualakt der Vaucherta nahm er auch 
bei Saprolegnia (die damals noch zu den Algen gerechnet wurde) den Eintritt 
kleiner beweglicher minnlicher Kérperchen in das Ei an, die ihm offenbar 
durch die Brownsche Molekularbewegung des Antheridiuminhaltes vor- 
getaiuscht wurden. Die richtige Deutung der Vorgange hat erst Cornu (1872) 
gegeben!), dem wir ferner die Entdeckung von Monoblepharis und deren 
geschlechtlicher Fortpflanzung verdanken. 

Fast alle weiteren wichtigen Fortschritte auf dem Gebiete sind aufs 
engste mit dem Namen A. pE Barys verkniipft. Unter den Phycomyceten 
sind es namentlich die Peronosporaceen, denen er eingehende Studien ge- 
widmet (1863, II; 1881) und deren geschlechtliche Fortpflanzung er, soweit 
das zu damaliger Zeit méglich war, restlos aufgeklart hat. In der beriihmten 
Abhandlung iiber die Fruchtentwicklung der Ascomyceten (1863, I) und den 
, Beitrigen zur Morphologie und Physiologie der Pilze* IIT (1870) werden 
Entstehung und Bau der Sexualorgane von Evystphe, Aspergillus und Pyro- 
nema confluens genau beschrieben und richtig gedeutet. Die Untersuchungen 
an Pyronema erfuhren eine Erginzung durch TuLasne (1866), der die 
offene Verbindung zwischen Antheridium und Trichogyne gefunden und den 
Ubertritt des Antheridiuminhalts beobachtet hat. 1871 wies Janczewsk1 
die Entstehung der ascogenen Hyphen aus dem Ascogon bei Ascobolus furfu- 
vaceus nach und stellte ihre Beziehung zur Ascusbildung fest. KrHLMANNS 
sorgfaltige Untersuchungen (1885) brachten weitere wichtige Tatsachen (iiber 
Pyronema und Melanospora), desgleichen die gleichzeitig erschienenen Ar- 
beiten Erpams (iiber Gymnoasceen und Evemascus). TUuLASNES (1852) An- 
nahme, daB die Spermogonien und Spermatien als mannliche Geschlechts- 
organe bzw. Sexualzellen fungieren kénnten, fand eine Stiitze in der be- 
kannten Arbeit von Staut (1877) itber Collema. 

Schon 1866 hat pr Bary auch die Sporidienkopulation von Tuilletia und 
Ustilago receptaculorum Fr. (= U. Tragopogonis Schroet.), die TuLasNE 1854 
entdeckt hatte, ebenso die von Protomyces in vollig zutreffender Weise als 
Sexualakte gedeutet. 

Die Zusammenfassungen, die pp Bary in seinen beiden Biichern (1866 
und 1884) von der sexuellen Fortpflanzung der Pilze gibt, sind Muster vor- 
sichtig-kritischer Bewertung der Tatsachen. Um das richtig zu beurteilen, 
mu man bedenken, wieviel damals iiber die Sexualitit der Pilze geschrieben 
worden ist, und wie oft auch namhafte Forscher sich zu irrtiimlichen Be- 
hauptungen haben hinreifen lassen. So bestimmt pe Bary in seinen Deu- 
tungen ist, so weib er doch die Grenzen, die ihnen gesteckt sind, wohl ein- 
zuschatzen und die Einwiinde, die sich noch dagegen erheben lassen, zu 
wiirdigen. Tiir die weitere Forschung schien damit der Boden geebnet, und 


1) HILDEBRAND (1867) und LerraEB (1869) hatt h ie Richtigkei 
von PRINGSHEIMs Angabe Moe Pmicearigmicincce 2S 
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man hatte erwarten sollen, daB die Untersuchungen auf dem gewiesenen 
Wege riistig vorwarts schreiten wiirden. 

: Ks folgte jedoch ein Riickschlag, der das von pr Bary aufgerichtete 
Gebiude m seinen Fundamenten zu erschiittern drohte, teilweise mit Mitteln 
arbeitend, die dem Ansehen der Wissenschaft nicht gerade dienlich waren. 
DaB die Forschungen Brerexps (1872 ff.), der die Sexualitit aller héheren Pilze 
(Asco-und Basidiomyceten) a limine ablehnte, so viel Beifall und in fast allen 
Lehr- und Handbiichern Hingang fanden, ist sicher kein Zufall. Es ist auch sicher 
nicht der Erfolg der Polemik, die Brerenp gegen seinen Lehrer pE Bary 
und alle, die in dessen FuStapfen zu treten wagten, zu fiihren sich bemiiBigt 
fiihlte. Das entschiedene Verdienst Brere.ps, das hier keinesfalls geschmilert 
werden soll, ist der Ausbau der Kulturmethoden, durch die es ihm gelang, 
von der Spore ausgehend den vollstindigen Entwicklungsgang zahlreicher 
Pilze zu verfolgen und so in jahrelanger Arbeit eine fast ungeahnte Fiille 
neuer Tatsachen und Zusammenhinge aufzudecken. Das Pilzsystem, zu 
dem Breretp auf Grund seiner Untersuchungen gelangt, ist in seiner Ge- 
schlossenheit und Konsequenz gewif imponierend und hat deshalb nicht 
nur unter den Schiilern BREreLps Anhanger und Verbreiter gefunden. Aber 
es krankte daran, daB es eine vorgefaBte Meinung zum obersten Prinzip 
erhob. Wenn diese sich, wie es tatsiichlich geschehen ist, als falsch erwies, 
so muBte es fallen. 

Es ware nicht im Sinne DE Barys gesprochen, wenn man behaupten 
wollte, da8 die Sexualitit der Pilze durch die Untersuchungen, die etwa 
um die Mitte der 80er Jahre des vorigen Jahrhunderts vorlagen, tber 
jeden Zweifel sichergestellt gewesen ware. Noch fehlte ja eine Erginzung, 
die zur damaligen Zeit nicht méglich war. Die sich schnell durchsetzende 
Erkenntnis, da8 die Kernkopulation ein wesentlicher — vielleicht der wesent- 
lichste — Teilvorgang des Sexualakts ist, mu8te zur Folge haben, daB man 
mit den sich allmahlich vervollkommnenden Mitteln der mikroskopischen 
Technik auch das zytologische Studium der Pilze in Angriff nahm. Daraus 
ergaben sich dann die endgiiltigen Beweise fiir das Vorkommen echter Sexual- 
akte bei den Ewmyceten, die fiir den Vorurteilsfreien nicht mehr zu leugnen 
waren, von BREFELD allerdings niemals anerkannt worden sind. 

De Bary hat selbst schon Zellkerne bei Pilzen gefunden. Bereits 1863, I 
(S. 14) gibt er an, daB der Ascus von Pyronema bis zum Beginn der Sporen- 
bildung einen deutlichen Zellkern enthilt. Es wurde auch festgestellt, dab 
in den aufeinanderfolgenden Stadien der Ascusentwicklung 2, 4, und schlieB- 
lich kurz vor der Sporenbildung 8 Kerne auftreten. Die entsprechenden 
Erscheinungen hat pE Bary ferner erstmalig in der Basidie beobachtet 
(1866, 113 und 1884, 68). 1884 brachte dann SrrRAsBURGER in der ersten 
Auflage seines Botanischen Praktikums einige weitere Mitteilungen dariber. 
Mehrere Jahre vorher (1879 und 1880) hatte bereits Scumirz die weite Ver- 
breitung der Kerne bei den Pilzen nachgewiesen; er hat die Vielkernigkeit 
der Saprolegniaceen, Peronosporaceen, Ancylistaceen und Chytridraceen fest- 
gestellt und auch Angaben iiber Kerne im Myzel und den Konidien der 
Ascomyceten und bei den Uredineen gemacht, bei denen er sowohl die Paar- 
kernigkeit der Uredosporen und des diese erzeugenden Myzels wie die Hin- 
kernigkeit der reifen Teleutospore entdeckte. Rosenvinee (1886) fand 
dann bei den Hymenomyzeten allgemeines Vorkommen von Kernen. Diese 
und andere Untersuchungen, auf die hier nicht eingegangen werden kann, 
standen noch in keinem unmittelbaren Zusammenhang zum Sexualitits- 
problem. Erst von Mitte der 90er Jahre ab wandten sich die Zytologen 
auch diesem zu. Die Arbeiten von Trow (1895ff) tiber Saprolegniaceen, 
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von WAGER (1890ff), BERLESE (1898), STEVENS (1899ff.) u. a. tiber Perono- 
sporaceen, von FarrcniLp (1897) tiber Basidiobolus, von denen spaéter aus- 
fiihrlicher zu reden sein wird, bildeten die Grundlage fiir unsere gegenwartige 
Kenntnis von den Befruchtungserscheinungen der Phycomyceten. 

Im Bereiche der hdheren Pilze setzten in den Jahren 1893—1895 die 
umfassenden Untersuchungen von Dancrarp und seinem Schiiler SAPPIN- 
Trourry einerseits, diejenigen von Harper andererseits ein. Beide kommen 
zu dem Ergebnis, daB echte Sexualakte, als deren Kriterium sie Kernfusionen 
ansehen, weit verbreitet sind. Im einzelnen aber weichen ihre Standpunkte 
erheblich voneinander ab, so sehr, daS man fast sagen kann, der alte Gegen- 
satz DE BARY-BREFELD kehrt hier, wenn auch in anderem Gewande und in 
gemilderter Form, wieder. Die Auffassung, zu der Dancrarp gelangt, 
neigt mehr zu der Bruerexps (der sich in seinen spateren Arbeiten auch mit 
Vorliebe auf DANGEaRrD beruft), wihrend Harper sich pe Bary anschlieBt. 
Das positive Ergebnis der Danaearpschen Forschungen, das vielfach be- 
stétigt und heute unumstritten ist, ist der Nachweis, dab im jungen Ascus, 
in der jungen Basidie und in der jungen Brandspore urspriinglich zwei Kerne 
vorhanden sind, die miteinander kopulieren. Sappin-TRrourry stellte das- 
selbe fiir die Teleutospore fest und fand, daB dieser Karyogamie eine lange 
Paarkernphase vorausgeht, die bereits in der Aecidiospore nachweisbar 
ist und sich tiber das daraus hervorgehende Myzel, iiber die Uredospore 
und ihr Keimprodukt erstreckt. Damit hatte die Homologie von Ascus, 
Basidie, Brandspore und Teleutospore eine weitere, wichtige Stiitze er- 
fahren. DanGEarD sieht nun in dieser Karyogamie einen Sexualakt, 
und zwar den einzigen, der bei den héheren Pilzen vorkommt, und be- 
trachtet demgemiB den jungen Ascus und die junge Basidie als Oo- 
gonien. Das Vorhandensein der Ascogone und Antheridien bei den Ery- 
sipheen, Pyronema, Monascus u. a. kann DANGEARD zwar nicht bestreiten. 
Er leugnet aber beharrlich ihre sexuelle Funktion und betrachtet diese Organe 
als Uberbleibsel einer ehemaligen Sexualitaét, die durch Verlegung des Schau- 
platzes der Karyogamie fiir die Fortpflanzung iiberfliissig geworden und 
durch den Ascus ersetzt worden sind. 

Anders Harper (1895ff.). Er geht aus von den Untersuchungen DE 
Barys tiber die Perithezienentwicklung von Sphaerotheca Castagnei Lévy. und 
findet, da8 das Ascogon vom Antheridium tatsichlich befruchtet wird. 
Der Antheridiuminhalt tritt durch eine offene Verbindung iiber, der mann- 
liche Kern verschmilzt mit dem weiblichen. Aus dem befruchteten Ascogon 
entwickelt sich eine mehrzellige Hyphe, deren vorletzte Zelle zum Ascus 
wird. In dieser Zelle sind urspriinglich zwei Kerne, die miteinander ver- 
schmelzen. In drei Teilungsschritten entstehen dann aus dem Fusionskern’ 
die 8 Kerne der Ascussporen. Bei Pyvonema stellte Harper (1900) ebenfalls 
die Befruchtung des Ascogons fest, die hier durch die Trichogyne vermittelt 
wird. Ascogon und Antheridium sind mehrkernig; dementsprechend sollen 
zahlreiche Kernkopulationen im Ascogon stattfinden, aus dem dann auch 
mehrere ascogene Hyphen sprossen. Die Ascusentwicklung verlauft wie 
bei anderen Pilzen, es findet sich also auch die Kernfusion. Spater (1905) 
dehnte dann Harper seine Studien an Sphaerotheca auf andere Erystpheen 
aus und gelangte zu demselben Ergebnis. 

Wir sehen also: Beziiglich der Kernfusion im Ascus stimmen die Be- 
obachtungen tiberein. Wahrend aber DancEaRD diese Fusion als Sexualakt 
deutet, sieht Harper (1905) darin eine (wenigstens urspriinglich) vegetative 
Erscheinung und betrachtet als eigentlichen Sexualakt die Befruchtung des 
Ascogons und die dort stattfindende Karyogamie. A priori steht der HaRpur- 
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schen Deutung mancherlei entgegen. Vegetative Kernfusionen von solcher 
RegelmaBigkeit waren etwas Merkwiirdiges. Sie lassen sich auch nicht aus der 
speziellen Konstitution des Ascus erkliren, denn sie finden mit gleicher Regel- 
maBigkeit in der Basidie, Brandspore und Teleutospore statt. Daher verfiel 
man auch auf die Annahme, da8 es sich um einen einem Sexualakt analogen, 
wenngleich nicht homologenen Vorgang handle (Groom 1898, WAGER 1899), die 
aber gleichfalls nicht befriedigen konnte. Nachdem die doppelte Kernfusion der 
Florideen sich als irrig erwiesen hatte, und nachdem CHMIELEWSKIS Angabe 
von einer zweimaligen Karyogamie bei Spirogyra, auf die man sich damals noch 
stittzen konnte, widerlegt worden war, gab es tatsichlich nichts, was diesem 
eigenartigen Verhalten hitte an die Seite gestellt werden kénnen. 

Die Erlésung aus dem Dilemma brachte bekanntlich Cuaussen (1907) 
durch den Nachweis, daB bei Pyronema im Ascogon nur Kernpaarung und 
keine Karyogamie stattfindet und die gepaarten Kerne, die sich durch kon- 
jugierte Teilung vermehren kénnen, erst im jungen Ascus kopulieren. Harpers 
Feststellung echter Sexualvorginge zwischen Antheridium und Ascogon 
bleibt also unberiihrt (sie wurde bis auf die falschlicherweise angenommenen 
Kernverschmelzungen im Ascogon von Craussen (1912) in eingehenden 


_ Untersuchungen bestitigt); und auch Dancrarps Deutung der Kern- 


kopulation im Ascus als echter Sexualakt bleibt zu Recht bestehen; seine 
Behauptung, daB die Sexualorgane durchweg funktionslos seien, ist aber 
falsch. Fiir die Suche nach der zweiten Reduktionsteilung, fiir deren Vor- 
handensein im Ascus sich aus den Arbeiten von Harper (1895, 1897, 1900, 
1905), Marre (1903, 1905), GumterRMonp (1903, 1904, 1905, 1909) keine 
Anhaltspunkte hatten gewinnen lassen, schien nun der zureichende Grund 
entfallen zu sein. Wichtige neue Beziehungen zwischen Basidiomyceten 
und Ascomyceten waren zugleich aufgedeckt, denn fiir das ausgedehnte 
Paarkernstadium, das man bei Uredineen (Sappin-TRrourry 1893 ff.), Hymeno- 
myceten (Maire 1900, Harper 1902), Ustilagineen (LutMAN 1911) gefunden 
hatte, ergab sich bei den Ascomyceten ein Homologon in den ascogenen 
Hyphen. 

CLAUSSENS Ergebnisse an Pyronema wurden bei vielen anderen Asco- 
myceten bestatigt. Das von Brackman (1904) aufgedeckte Zustandekommen 
der Paarkernphase bei den Uvedineen und das, was man jetzt tiber deren 
Entstehung bei den Brandpilzen und hoéheren Basidiomyceten weib, fiigte 
sich gut in das gewonnene Bild. Nichtsdestoweniger fehlte es und fehlt es 
noch heute nicht an Widersachern. So halt DANGEARD (1915) seine urspriing- 
liche Anschauung in vollem Umfange aufrecht. Auf der anderen Seite tritt 
GWYNNE VAUGHAN (FRASER) und ihre Schule auch weiter fiir die doppelte 
Kernfusion ein und glaubt beim dritten Teilungsschnitt im Ascus die zweite 
Halbierung der Chromosomenzahl (,,Brachymeiosis“) gefunden zu haben. 
Mége die Zukunft die Entscheidung, iiber deren Ausfall ich nicht im Zweitfel 
bin, bald treffen! 

Mit der Ausbildung und Vervollkommnung der Kulturmethoden der 
Pilze erfuhr auch die Entwicklungsphysiologie der Sexualorgane manche 
Férderung. In dieser Richtung lassen sich aus BREFELDs ausgedehnten 
Arbeiten allerlei wichtige Schliisse ziehen. Kiess hat in seine Studien tiber 
die Bedingungen der Fortpflanzung auch die Pilze einbezogen und namentlich 
bei Saprolegnia (1899) und Sporodinia (1898) die Beziehungen zwischen 
vegetativem Wachstum, ungeschlechtlicher und geschlechtlicher Fortpflan- 
zang und deren Abhangigkeit von auBeren Faktoren naher prazisiert. Die 
dabei erzielten Erfolge mochten wohl der Meinung Vorschub leisten, dab 
es gelingen miisse, beliebige Myzelien einer jeden Pilzart, sofern sie tiberhaupt 
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zu geschlechtlicher Fortpflanzung befahigt ist, zur Bildung von Sexualorganen 
zu zwingen, wenn nur die geeigneten AuBbenbedingungen dafiir geschaffen 
wiirden. Das ist in gewissem Sinne auch richtig, nur hatte niemand daran 
gedacht, daB zu diesen AuSenbedingungen unter Umstinden ein zweites 
Pilzmyzel der gleichen Art, aber vom anderen Geschlecht gehéren konnte. 
Wenn man von einer didzischen Bliitenpflanze ménnliche und weibliche 
Bliiten erhalten will, so pflegt man im allgemeinen nicht von einem Steck- 
ling auszugehen und dessen durch vegetative Vermehrung gewonnenen 
Ableger verschiedenen Kulturbedingungen zu unterwerfen. Bei vielen Thallo- 
phyten hat man in Unkenntnis ihrer Didzie diesen Weg oft beschritten 
und das Ausbleiben des Erfolges mit mangelhaften Kulturbedingungen 
erklirt. Die wichtige Entdeckung diézischer (heterothallischer) Mucorineen 
durch BiakesLEr (1904) hat hier Wandel geschaffen. An sie werden wir 
im folgenden mehrfach anzukniipfen haben, wenn wir uns mit der Ge- 
schlechterverteilung, der phaenotypischen und genotypischen Geschlechts- 
verschiedenheit und der Geschlechtsbestimmung beschaftigen werden. 

Ein Riickblick auf das Gesagte zeigt, daB Algen- und Pilzkunde in 
mancher Hinsicht die gleiche Entwicklung genommen haben. Soweit sich 
das aus der Natur der Sache und den verfiigbaren Beobachtungsmitteln 
ergibt, bedarf es keiner Hervorhebung. Aber gerade beziiglich des Sexualitats- 
problems zeigen sich zwei auffallende Parallelen. Nachdem die ersten Falle 
geschlechtlicher Fortpflanzung bekannt geworden waren, trat eine Periode 
ein, in der man ihr Vorkommen negierte. Der Standpunkt Nice.is, der 
das fiir die Algen tat, war verzeihlicher als der BrEFELDs, denn seine Gegner 
konnten sich nur auf recht sparliche Tatsachen stiitzen. Nach den Ent- 
deckungen THuRETS und PrinGsHEIMs trat dann ‘auch schnell ein Umschwung 
ein, der zur allgemeinen Anerkennung des Vorkommens sexueller Fort- 
pllanzung bei den Algen fiihrte. In der Mykologie dagegen ist das Tragheits- 
prinzip starker wirksam; die Lehre von der Geschlechtslosigkeit der héheren 
Pilze ist auch heute noch nicht spurlos verschwunden. Ganz ahnlich steht 
es mit einer anderen Parallele: der zweifachen Befruchtung. Daf ihre An- 
nahme bei den Flovideen ein Irrtum war, bezweifelt heute niemand mehr; 
Scumitz’ groBe Verdienste sind dadurch nicht geschmalert worden. Bei 
den Ascomyceten geht darum, wie wir sahen, seit zwanzig Jahren der Streit. 
"Es ist ohne weiteres zuzugeben, daB die Mykologie den Morphologen und 
Zytologen vor schwierige Aufgaben stellt. Aber gerade das sollte AnlaB zu 
grobter Zuriickhaltung in der Deutung nicht ganz einwandfreier Praparate 
sein und nicht zum starren Festhalten an Meinungen verleiten, die mit zu- 
verlassig ermittelten Tatsachen nicht mehr in Einklang zu bringen sind. 


Algen. 


Unter den Algen, die hier im weiteren Sinne, also mit Einschlu8 der 
gefarbten Flagellaten, aber mit Ausschlu8 der Cyanophyceen, die in Er- 
mangelung des Nachweises von Sexualvorgingen ohnehin hier ausscheiden, 
zu verstehen sind, gibt es eine ganze Reihe von Gruppen, bei denen Ge- 
schlechtsvorginge bisher nicht bekannt sind. Dahin gehéren z. B. die ge- 
samten Peridineen, viele Diatomeen, die sogenannten autosporinen Proto- 
coccales, die Caulerpen, sehr viele Phaeosporeen. Bei zahlreichen Formen liegen 
nur vereinzelte Beobachtungen iiber Gametenkopulationen vor, ohne daB 
das Schicksal der Zygoten genauer verfolgt worden ist. In den wenigsten 
Fallen ist die geschlechtliche Fortpflanzung unter Beriicksichtigung aller der 
Gesichtspunkte, die sich aus dem gegenwirtigen Stande der Morphologie, 
Physiologie und Okologie ergeben, untersucht worden. Insbesondere weist 
die Kenntnis der zytologischen Verhaltnisse noch sehr groBe Liicken auf, 
und tiber die uns hier besonders interessierenden Fragen der Geschlechts- 
bestimmung und physiologischen Geschlechtsdifferenzierung ist die For- 
schung noch ganz in den Anfangen begriffen. 

Die folgende Darstellung kann daher nur ein sehr liickenhaftes Bild 
geben. Da phylogenetische Betrachtungen den Rahmen dieser Schrift tiber- 
schreiten wiirden und infolgedessen auf das auferste beschrankt worden 
sind, kommen fiir die Reihenfolge, in der die einzelnen Gruppen behandelt 
werden, vorwiegend praktische Gesichtspunkte in Betracht. Ich folge im 
groBen und ganzen der Einteilung von OLTMANNs. 

Die ersten Gruppen lassen sich mit wenigen Worten erledigen. 


I], Chrysophyceae. 


Bei den Chrysophyceae waren bis vor kurzem sexuelle Vorgange un- 
bekannt. Nachdem aber neuerdings ScuItteR (1926) bei einigen Formen 
Gametenbildung gefunden hat, ist anzunehmen, da diese Erscheinung 
weiter verbreitet ist. Scuinrers Beobachtungen erstrecken sich auf die 
Coccolithophoriden Syracosphaera pulchra und mediterranea, Calyptrosphaera 
sphaeroidea und oblonga und auf Dinobryon sertularia. Bei den ersten beiden 
Gattungen wird Aufteilung des Zellinhaltes in 16 Schwarmer angegeben, 
die als Gameten gedeutet werden. Der Beweis hierfiir steht noch aus. Dagegen 
hat ScuttteR bei Dinobryon Kopulationen beobachtet. Es werden pro Zelle 
zwei nackte Isogameten gebildet. Die Zygoten verlieren rasch die Geibeln 
und sinken zu Boden. Ihr weiteres Schicksal ist unbekannt. Ahnlich be- 
_scheiden sind unsere Kenntnisse von der geschlechtlichen Fortpflanzung der 


II. Cryptomonadales. 


Hier liegen zwei Angaben von Borzi (1892) vor, die sich beide 
auf Phaeocapsaceen heziehen: Phaeothamnion confervicolum Lagerh. und 
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Phaeococcus Clementi (Menegh.) Borzi. In beiden Fallen handelt es sich um 
Isogamie. Die sehr lebhaft beweglichen sexuellen Schwarmer von Phaeo- 
thamnion entstehen nur zu zwei oder vier in einem Gametangium. Sie haben 
ein braunes Chromatophor, einen Augenfleck und zwei ungleich lange GeiBeln. 
Die Kopulation ist innerhalb von 20 bis 30 Sekunden beendet. Es entstehen 
zunichst Planozygoten, die an zwei Augenflecken und zwei Chromatophoren 
kenntlich sind. Auffallenderweise haben sie nur zwei GeiBeln. Worauf das 
beruht, konnte Borzi wegen des sehr schnellen Verlaufs des Kopulations- 
aktes nicht ermitteln. Nach einiger Zeit setzen sich die Zygoten fest. Die 
Keimung beginnt mit Verlingerung und Querteilung der dem Substrat aut- 
sitzenden Zelle. — Bei Phaeococcus entstehen im Gametangium 12 bis 24 
ebenfalls zweigeiBelige Gameten. Auch hier verliuft die Kopulation sehr 
schnell. Die Zygotenkeimung scheint ohne Ruhepause zu erfolgen. 

Ob bei den beiden Arten Gameten der gleichen Mutterzelle kopulieren 
kénnen, ist aus Borzis Angaben nicht zu ersehen. Uber Parthenogenesis 
ist nichts bekannt. 

Anhangsweise mégen hier zwei von Korscukikorr (1923) aufgestellte 
Gattungen erwaihnt werden, die der Autor als Vertreter einer neuen, zu den 
Volvocales iiberleitenden Flagellatengruppe (Protochlorinae) stellt, wahrend . 
PascHer (1927) und Printz (1927) in ihnen abgeleitete Cryptomonadinen 
vermuten. Es sind Pedinomonas Korsch. und Heteromastix Korsch. Beide 
sollen hologam sein. Zwei vegetative Individuen verschmelzen zur Zygote, 
die lange im Stadium der Planozygote verharrt, schlieBlich zu einer glatt- 
wandigen Dauerzelle wird. Die Keimung ist unbekannt. 


III. Heterocontae. 


Sehr viele Hetevocontae machen Schwiarmerstadien durch, die meist 
asexuell zu sein scheinen. Es fehlt indessen nicht an Angaben iiber geschlecht- 
liche Fortpflanzung, deren Zuverlaissigkeit allerdings von verschiedenen 
Seiten (PascHER 1925; Poutron 1925) angezweifelt wird. An und fiir sich 
besteht kein Grund, an einem verbreiteten Vorkommen yon Gameten zu 
zweifeln, obwohl die vorliegenden Beobachtungen, die gréBtenteils yon 
Borzi (1895) herriihren, bislang nicht wiederholt werden konnten. Es ist 
allerdings méglich, da8 Borzi gelegentlich Formen durcheinander geworfen 
hat. Deshalb ist die Reserve, die man seinen Angaben entgegenbringt, nicht 
ganz unberechtigt. Andererseits ist hervorzuheben, dai systematische 
Kulturversuche bei den Heteroconten nicht vorliegen. Durch deren Durch- 
fiihrung wird das wenig Sichere, was wir bisher iiber die Fortpflanzungs- 
erscheinungen von dieser Gruppe wissen, gewi8 in vielen Punkten erweitert 
werden. Ich beschranke mich darauf, die Literaturangaben tiber die Sexualitat 
hier kurz zu registrieren. Sie enthalten fiir die Fragen, die uns hier yorwiegend 
beschaftigen, nicht viel Bemerkenswertes. Eine kritische Stellungnahme ist 
vorlaufig nicht méglich. 

Von einer Ausnahme abgesehen, handelt es sich um typische Isogamie. 
Morphologische Differenzierung der Gameten kommt nicht vor. Ob geno- 
typisch bedingte, physiologische Verschiedenheiten vorliegen, wissen wir 
bisher nicht. 

: Die einzelnen Gattungen mégen in alphabetischer Reihenfolge behandelt 
werden. 
1. Botrydiopsis arhiza Borzi (1895). 


_ _Die kleinen zweigeiBeligen Isogameten entstehen zu 30—50 in Zysten. 
Die Kopulation verlauft normal, an den yvorderen Polen beginnend. Die 
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viergeibelige Planozygote gelangt nach wenigen Minuten zur Ruhe und um- 
gibt sich mit einer widerstandsfahigen Hiille. Die Kerne scheinen erst sehr 
spat zu verschmelzen. Die Keimung ist vermutlich erst nach lingerer Zeit 
méglich. In dem einen von Borzi beobachteten Fall entstanden aus der 
Zygote mehrere Botrydiopsis-Individuen. Gameten, die keinen Partner finden, 
verharren tiber eine Stunde im Schwarmerzustand und gehen dann zugrunde. 
Borzi hat auch drei und vier Gameten zu einer Zygote verschmelzen sehen. 

DanGEarD (1925) hat ebenfalls einen Vertreter der Gattung unter- 
sucht und glaubt auch geschlechtliche Fortpflanzung annehmen zu sollen. 
Die Entstehung der mutmaBlichen Gameten und deren Kopulation hat er 
aber nicht gesehen. Er beschreibt Gebilde, die er fiir Zygoten halt und gibt 
an, daB sich bei der Keimung deren diuSere Hiille in zwei Klappen spaltet 
und einen kugeligen Keimling entlaBt. 


2. Botrydium Kiitz. 


Das Vorkommen von Gameten bei dieser Gattung griindet sich vor- 
laufig nur auf Vermutungen. So glaubt Iwanorr (1898), den Zoosporen 
Kopulationsfahigkeit zuschreiben zu kénnen. Janet (1918) beschreibt das 
Entstehen eigentiimlicher, in den Zellen entstehender Gebilde, die er fiir 
Gametangien halt. Auch er hat indessen keine Zygotenbildung gesehen. 


3. Bumilleria sicula Borzi (1895). 


Die zweigeiBeligen Isogameten entstehen zu vier (auch zu zwei oder 
acht) in den Gametangien. Die Kopulation verliuft normal. Nach mehr- 
monatiger Ruhe keimt die Zygote direkt zu einer ,,Serienkolonie“ zylindrischer , 
etwas abgerundeter Zellen. Borzi beobachtete, da auBer der normalen 
Paarung zweier Gameten auch eine Kopulation von drei, vier oder fiinf 
vorkommt. 


4. Characiopsis minuta (A. Br.) Borzi (1895). 


Die Gameten dieser Algen, die nach Borzi nur eine Gei’el besitzen, 
entstehen im Gametangium zu 30—50. Sie stimmen morphologisch alle mit- 
einander iiberein, doch betont Borzi, daB vermutlich physiologische Ge- 
schlechtsdifferenzen bestehen. Er fand namlich, daB in einem mit sehr 
vielen Gameten beschickten Wassertropfen, in dem er die Kopulation be- 
obachtete, sehr zahlreiche Gameten nicht zur Verschmelzung gelangten, 
und nimmt als Grund dafiir an, daB diesen der entsprechende, physiologisch 
anders beschaffene Partner gefehlt hat. Die Bestatigung dieser Vermutung 
bleibt abzuwarten. Die Reifung der Zygoten nimmt 8—10 Tage in Anspruch. 
Dann entleeren sie ihren Inhalt in Gestalt eines oder zweier Schwarmer. 
Auch bei dieser Art kommen gelegentlich Kopulationen von drei oder vier Ga- 
meten vor. 


5. Chlorothecium Pirottae Borzi (1895). 


Die Schwirmer, die bei dieser Art vorkommen, sind nach Borzi alle 
eingeiBelig. AuBerlich gleichen die Gameten den Zoosporen, was vielleicht 
darauf beruht, daB letztere nichts anderes als sich unter gewissen Umstanden 
parthenogenetisch entwickelnde Gameten sind. Borzis der Bestatigung be- 
diirfende Angaben lassen darauf schlieBen, daB Kopulationen von drei Gameten 
haufiger sind als die von zweien. Die Zygote umgibt sich mit einer dicken 
Membran und keimt nach einer Ruhezeit durch Aufklappen der Hiille und 
Entlassen zweier Schwarmer. 
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6. Mischococcus confervicola Nig. 


Auch bei dieser ebenfalls von Borzi (1895) untersuchten Art gibt es, 
soweit sich nach dem morphologischen Bilde schlieBen laBt, nur eine Art 
von eingeiBeligen Schwirmern, die sich agam entwickeln oder paarweise 
kopulieren kénnen. Aus der Zygote geht direkt eine palmelloide Kolonie- 
hervor, 


7. Lribonema Derb. et Sol. (Conferva L1.). 


Die einzige Beobachtung der Gametenkopulation in dieser Gattung 
riihrt von ScHERFFEL (1901, I) her. Die Gameten zeigen keinen GroSenunter- 
schied, doch macht sich in ihrem Verhalten bei der Kopulation eine Ver- 
schiedenheit geltend, die berechtigt, von mannlichen und weiblichen Gameten 
zu sprechen. Ein Teil der geschlechtlichen Schwarmer (die. weiblichen) setzt 
sich niimlich fest; die Geifeln werden eingezogen, es folgen amodboide Be- 
wegungen, schlieBlich nehmen die Schwarmer Kugelgestalt an. Mit eimem 
solchen ruhenden Gameten verschmilzt ein anderer (mannlicher), der seine 
lebhafte Beweglichkeit erst einbiiBt, wenn er an dem weiblichen festhaftet. 
Dieses Festhaften soll gewéhnlich nicht am GeiBelpole, sondern am Hinter- 
ende stattfinden. Die Zygote, die an den zwei Augenflecken und an der 
doppelten Chloroplastenzahl kenntlich ist, wird zu einer dickwandigen Ruhe- 
zelle. Ihre Keimung scheint nicht bekannt zu sein. Wie SCHERFFEL mit 
Recht betont, steht dieses Verhalten unter den isomorphen Gameten der 
Griinalgen einzig da. Es darf wohl als eine erste Stufe auf dem Wege der Ent- 
stehung der Anisogamie angesprochen werden. Etwas ganz Ahnliches kennen 
wir ja in der Gattung Ectocarpus. 


IV. Conjugatae. 


Bei den Conjugaten lassen sich verschiedene Stufen geschlechtlicher 
Differenzierung unterscheiden, doch ist diese in keinem Falle eine sehr weit- 
gehende, schreitet jedenfalls nie bis zur typischen Oogamie vor. Isogamie 
im Sinne einer Gleichheit der Gameten im morphologischen Bau und auBer- 
lich sichtbaren Verhalten ist verbreitet. Es ist méglich, daB viele dieser 
streng isogamen Formen genotypisch getrenntgeschlechtig sind, doch liegt 
Beobachtungsmaterial, aus dem sich sichere Schliisse in dieser Richtung 
zichen lieBen, nicht vor. Bei gewissen Zygnemen (Z. rhynchonema Hansg., 
Z. pectinatum [Vauch.|] Ag. und Z. Heydrichii Schmidle) und Mougeotien. 
(M. pleurosperma de Bary und M. mirabilis A. Br.) kommt Isogamie im 
Rahmen der Gemischtgeschlechtigkeit, also Zygotenbildung innerhalb des- 
selben Fadens, und zwar im Verbindungskanal zwischen zwei Zellen vor. 
Da die Faden mutmaBlich Isohaplonten!) sind, so kann genotypische Ver- 
schiedenheit der Gameten hier nicht in Frage kommen. Unter den Formen, 
die wie die Spivogyren und Zygnemen im engeren Sinne die ersten Anzeichen 
der Anisogamie dadurch erkennen lassen, daB die Gameten zwar etwa gleich- 
gro8 sind, aber der eine durch den Kanal zum anderen hiniiberwandert, 
gibt es dem phaenotypischen Bilde nach auch gemischt- und getrenntgeschlech- 
tige. Gemischtgeschlechtig sind die Formen, bei denen sogenannte Seiten- 


1) Unter einem Isohaplonten verstehe ich einen Haplonten mit lauter genotypisch 
gleichen Zellkernen im Gegensatz zu einem Mik tohaplonten, der zwar auch aus lauter- 
haploiden Zellen besteht, die aber genotypisch nicht alle miteinander iibereinstimmen. 
Ein Beispiel fiir letzteren Fall ist das Promyzel von Ustilago violacea. Die Keimungs- 
geschichte der Zygoten von Mozgeotia (subsp. Craterospermum A. Br.) schlieBt die Méglich-- 
keit nicht aus, da8 auch hier Miktohaploidie vorkommt (s. S. 64). 
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kopulation stattfindet. Sie ist selten die einzige Form der Zygotenbildung, 
sondern tritt meistens zusammen mit Leiterkopulation auf. Findet sich 
letaztere, was bei vielen Spivogyren vorkommt, allein, so ist genotypische 
Geschlechtertrennung miglich, wenn nachgewiesen. ist, daS méannliche 
(Gameten abgebende) und weibliche (Gameten aufnehmende) Zellen immer 
streng auf verschiedene Faden lokalisiert sind und die Nachkommen eines 
Fadens geschlechtlich alle tibereinstimmen. Der Beweis dafiir muB aber 
in jedem Hinzelfalle erst durch das Ziichtungsexperiment in Kulturen, die 
von Hinzelfaden oder Einzelzellen ausgehen, erbracht werden. 

Die mutmafliche Stufenfolge der geschlechtlichen Differenzierung 
laBt sich nach dem Gesagten und nach dem, was unten im einzelnen aus- 
gefiihrt werden wird, etwa wie folgt darstellen: 

1. Isogamie: 

a) phaenotypische und genotypische Gleichheit der Gameten (Hyalo- 
theca dissiliens Bréb., Zygnema rhynchonema Hansg., Mougeotia 
genuflexa (Dillw. Ag.) u. a.); 

b) phaenotypische Gleichheit und genotypische Verschiedenheit der 
Gameten (vielleicht viele Desmidiaceen, Debarya, Zygnema subgen. 
Zygogonium, viele Mougeotien; bisher kein sicherer Fall bekannt). 

2. Anisogamie: 

a) phaenotypische Verschiedenheit (mindestens im Verhalten bei der 
Kopulation) und genotypische Gleichheit der Gameten (ge- 
mischtgeschlechtige Spivogyra- und Zygnema-Arten [mit Seiten- 
kopulation], Temnogyra Collinsii Lewis, Sivogonium sticticum 
Kiitz. [nach DE Bary 1858; Gay (1884, I, 30) gibt strenge Didzie 
an], vielleicht einige leiterférmig kopulierende, phaenotypisch 
didzische Spivogyren und Zygnemen); 

b) phaenotypische und genotypische Verschiedenheit der Gameten 
(vielleicht Didymoprium und ausschlieBlich leiterférmig kopulie- 
rende Spivogyren und Zygnemen ; bisher kein sicherer Fall bekannt). 

Wir wollen nunmehr die einzelnen Gruppen der Conjugaten durch- 
gehen unter naherer Angabe dessen, was tiber Geschlechtsdifferenzierung 
und verwandte Fragen bekannt ist. 


1. Desmidiaceae. 

Der Einfachheit halber mégen die Mesotaeniaceen, die OLTMANNS als 
Sonderfamilie abtrennt, mit unter den Desmidiaceen behandelt werden, 
obwohl ich ihre Unterschiede gegeniiber den typischen Vertretern der Gruppe 
nicht verkenne. 

Gehen wir aus von Cylindrocystis, das neuerdings von KAUFFMANN 
(1914) untersucht worden ist. Abgesehen von zytologischen Kinzelheiten 
sind die Kopulationsvorgange und die Zygotenkeimung schon von DE Bary 
(1858) richtig beschrieben worden. Zwei auBerlich nicht unterscheidbare 
junge Zellen legen sich mit den Lingsseiten aneinander und treiben Aus- . 
stiilpungen, die zu einem Kopulationskanal werden. Jede der beiden Zellen 
wird damit zu einem Gametangium, ihr lebender Inhalt zum Gameten. Beide 
Gameten vereinigen sich im Verbindungskanal, der sich stark zu erweitern 
pflegt. Der Plasmogamie folgt alsbald die Karyogamie. Das Kopulations- 
produkt umgibt sich mit der bekannten dreifachen Membran. Die Zygoten- 
keimung beginnt mit der heterotypischen Teilung des diploiden Kerns, der 
zwei hombotypische Teilungen folgen. Aus der Zygote gehen vier haploide 
Einzelindividuen hervor. 
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Wir haben es also mit typischer Isogamie von Aplanogameten zu tun’). 
Orrmanns (1922, I, 85) gibt an, daB die kopulierenden Zellen sich von den 
vegetativen durch gréBeren Reservestoffreichtum unterscheiden. Uber einen 
Unterschied der beiden Gameten untereinander ist jedoch nichts bekannt. 
Genotypische Geschlechtsverschiedenheit ist méglich, aber bisher nicht nach- 
gewiesen. Da Cylindyocystis sich leichter kultivieren zu lassen scheint als viele 
andere Conjugaten, so wird sich die Frage, wie sich die vier aus einer ZLygote 
hervorgegangenen Individuen bzw. ihre Nachkommen verhalten, durch 
Individualkulturen und deren Kombination entscheiden lassen. 

Schematisch ergibt sich fiir den Entwicklungsgang von Cyylindrocystis 


folgendes Bild: e 
Vegetative Zelle + Gamet we 4 Keimlinge 
Zygote R - 
Vegetative Zelle —> Gamet~ ———— ee (vegetative Zellen). 


(Einfach unterstrichen: Haplophase; doppelt unterstr.: Diplophase; R = Reduktionsteilung.) 


Bei Mesotaenium spielt sich der Sexualakt und die darauf folgenden Vor- 
cinge, insbesondere die Keimung, nach pe Barys (1858) Angaben zu ur- 
teilen, im Prinzip ebenso ab. Mesotaeniwm calda- 
viorum Hansg. macht nach G.S. West (1915) in- 
sofern eine bemerkenswerte Ausnahme, als hier 
(wie bei den Desmidiaceen im engeren Sinne) aus 
der Zygote nur zwei Keimlinge hervorgehen. Das 
Verhalten der Kerne und Chromatophoren (deren 
in jeder vegetativen Zelle im Gegensatz zu Cy- 
lindrocystis nur einer vorhanden ist) bedarf noch 
naherer Untersuchung. 

Bei Spivotaenia truncata Arch. scheint der 
Kopulationsakt ebenfalls so zu verlaufen wie bei 
Cylindrocystis; die Zygotenkeimung scheint hier 
nicht bekannt zu sein, es sei denn, da PAscHERS 

Fig. 1 (nach Lunpexi), Angabe (1914, 155), wonach bei Spivotaema in 

Cylindrocyctis diplospora  Ubereinstimmung mit den Desmidiaceen im enge- 

Zygotenpaar. ren Sinne (s. unten S. 19) nur zwei Keimlinge 

entstehen und bei der Keimung vier Kerne ge- 

bildet werden, von denen zwei degenerieren, sich auf Spzvotaenia truncata 
bezieht?). 

_ Andere Spivotaenien (Sp. condensata Bréb. und Sp. obscura Ralfs) 
welsen eine bemerkenswerte Abweichung im Kopulationsmodus auf, die 
iibrigens als seltene Ausnahme nach ArcHER (1874) auch bei Cylindrocystis, 
Brebissonit Menegh.*), ferner bei Cylindrocystis diplospora Lund. (Fig. 1) 


' 1) Die Gleichheit der kopulierenden Individuen betont auch ARCHER (1866), der 
im Gegensatz zu vielen seiner Zeitgenossen in der Kopulation der Isogameten einen 
Sexualakt sieht. Bemerkenswert ist, da8 ARCHER die Vierteilung in der keimenden 
Zygote von Cylindrocystis als analog ansieht mit der Bildung der vier Schwarmer, die bei 
der Zygotenkeimung von Oedogonium und Bulbochaete entstehen und die Vermutung aus- 
spricht, da beide Vorgiinge auf ahnliche Weise zustande gekommen seien. Wenn auch 
hierin noch nicht eine Vorahnung der erst viel spiter bekannt gewordenen Reduktions- 
teilung gesehen werden kann, so verdient dieser Hinweis doch immerhin Beachtung, 

2) Ganz kirzlich hat Porraorr (1927) einige kurze Angaben iiber die Keimung 
der Zygote von Sf:rotaenia (spec.?) gemacht, aus denen hervorzugehen scheint, daf& vier 
Keimlinge entstehen. 


3) und bei gewissen Desmddiaceen i. e. S., worauf unten zuriickzukommen sein wird. 
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(s. West, Monogr. 1, 1904, 11) vorkommt. Aus zwei sich aneinander- 
legenden Zellen entstehen nicht eine, sondern zwei Zygoten dadurch, daB die 
Protoplasten sich vor der Kopulation teilen und die jungen Tochterzellen, 
ohne sich zuvor mit einer Membran zu umgeben, kopulieren. Es werden 
also in einer Zelle, die wir als Gametangium anzusprechen haben, anstatt 
eines, zwei Gameten gebildet. , 

ARCHER (1867, 189) hebt fiir Spivotaenia condensata ausdriicklich her- 
vor, dah Kopulation von Schwesterzellen (Teilzellen einer Mutterzelle) nicht 
stattfindet. Das la8t mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit auf geno- 
typische Diézie (im Sinne des obigen Falles 1b) schlieBen. 

Kin Anklang an die Zygotenbildung bei Cosmarium, Staurastrum u. a. 
(s. unten) ist es, wenn bei Cylindrocystis gelegentlich die Protoplasten der 
Gametangien die Hiille verlassen und die Zygote sich auBerhalb dieser bildet 
(s. KAurrMann 1914 und pe Bary 1858, Taf. 7, Fig. | 
K 14—16), wahrend der normale, oben geschilderte Vor- 
gang (Kopulation im Kopulationskanal bzw. innerhalb 
der Hiillen der Mutterzellen) an das Verhalten von 
Clostertum parvulum, Hyalotheca und Zygnema erinnert. 

Die Geschlechtsvorgiinge bei den Desmidiaceen 
s. str. (im Sinne von OLTMANNs) verlaufen, soweit be- 
kannt, abgesehen von einer Ausnahme alle isogam. 
Die Form dieser Isogamie ist allerdings nicht iiberall 
die gleiche. Bereits pr Bary (1858) unterscheidet zwei 
Typen, innerhalb derer Gay (1884, I, 27) noch einige 
Unterabteilungen aufstellt. Auf Einzelheiten braucht 
hier nicht eingegangen zu werden. Bei dem ersten 
Typus, der z. B. durch Cosmarium, Staurastrum, Eu- 
astrum, Micrasterias, gewisse Closterien reprasentiert 
wird, 6ffnen sich die zur Kopulation schreitenden Zellen 
mit einem klaffenden Spalt, und der plasmatische Inhalt 
tritt, umgeben von einer Schleimhiille, aus. Nach der 
Kopulation bleibt die Zygote zunachst von der gallert- 
igen Hiille umschlossen, die aber bald schwindet. Zum 
_Unterschiede davon entsteht bei Closterium parvulum 
Nag., Cl. setaceum Ehrbg., Cl. rostratum Ehrbg., Des- pig. 2 (nach RALFs). 
midium, Hyalotheca u. a. ein aus einer bleibenden  Closterium rostratum. 
Zellulosehaut bestehender, oft stark angeschwollener Zygote. 
Kopulationskanal; innerhalb desselben findet die Ga- 
metenkopulation und die Ausgestaltung der Zygote statt. Bei Closterrum 
vostratum Ehrbg. nimmt die Zygote nicht nur den Raum des Kanals ein 
sondern ragt zugleich in die Mutterzellen hinein (s. Fig. 2); im Langsschnitt 
erhalt sie dadurch achteckige Gestalt, und die leeren Teile der Mutterzellen 
hangen gleich vier Fliigeln daran. Das Verhalten stimmt mit dem bei 
einigen Mesocarpeen (Staurospermum Kiitz.) beobachteten tiberein. 

Es mu8 dahingestellt bleiben, ob kleine Abweichungen vom typischen 
Schema der Isogamie, wie z. B. das verschieden schnelle Austreiben der zur 
Kopulationsbriicke verschmelzenden Fortsatze u. a., als Ubergange zur An- 
isogamie oder als Zufalligkeiten zu deuten sind. ee 

Die oben erwihnte Ausnahme bildet das fadenformige Desmidium 
cylindricum Grev. (= Didymoprium Grevillei Kiitz.), bei dem ebenso wie 
bei Spirogyra nach der Briickenbildung der Gamet von einer Zelle des einen 
Fadens in die gegeniiberliegende des anderen wandert. In seltenen Fallen 
ist das auch bei Hyalotheca dissiliens (Smith.) Bréb. beobachtet worden 
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(s. West, Monogr. 1904, I, 10 und 1923, V, 251). Ob die Beobachtungen zahl- 
reich genug sind, um sagen zu kénnen, dab bei Desmidium cylindricum die Ga- 
meten stets von zwei verschiedenen Faden stammen, vermag ich nicht zu 
beurteilen. Andererseits scheint sicher zu sein, daB es unter den Desmidiaceen 
ebenso wie bei den Zygnemaceen gemischtgeschlechtige Formen gibt. So 
wird fiir das ebenfalls fadenformige Spondylosium planum (Wolle) W. et 
G. S. West (s. West, Monogr. 1923, V, 222), fiir Sp. mitens (Wallich) Arch. 
(TuRNER 1892, 45), ferner fiir Sphaerozosma excavatum Ralfs (Ratrs 1848) 
laterale Kopulation, also Zygotenbildung innerhalb desselben Fadens an- 
gegeben. Allerdings scheint dieses Vorkommen selten zu sein. (Ganz vor 
kurzem hat Porrnorr (1927) auf experimentellem Wege fiir Hyalotheca 
dissiliens Bréb. forma minor den Beweis fiir deren Gemischtgeschlechtigkeit 
erbracht, indem er gezeigt hat, daB die Zellen isolierter Faden (nach Lisung 
aus dem Fadenverband) kopulieren kénnen. Bereits junge, 8zellige Keim- 
linge waren dazu fahig. 
Die mehr oder weniger bestimmte Behauptung, daf bei den frei- 
zelligen Desmidiaceen Schwesterzellen kopulieren, findet sich in der Lite- 
ratur mehrfach. Schon pe Bary (1858, 48) nimmt das an, ohne allerdings 
(wie bereits Kiepaun 1891, 440 hervorgehoben hat) den Beweis dafiir zu 
erbringen. Gay (1884, I, 24) macht ohne nahere Begriindung die gleiche An- 
gabe. FALKENBERG (Schenks Handb. 1882, II, 294) sagt: ,,Aus der haufig 
gemachten Beobachtung, daB die kopulierenden Zellen unsymmetrisch sind 
wie es zwei Schwesterindividuen bei den Diatomeen zu sein pflegen, ehe sie 
véllig ausgewachsen sind, wird geschlossen, daB die Konjugation bei den 
Desmidiaceen vorzugsweise zwischen Schwesterzellen erfolgt“. Fast noch 
bestimmter auBern sich W. und G. S. West (Monogr. 1904, I, 10), wenn sie 
sagen: ,,There is no doubt that conjugation frequently takes place between 
two individuals which have just separated by vegetative division, the two 
new semi-cells being as yet only imperfectly developed. ‘This is frequently 
noticed in large species of the genus Closteriwm, such as Cl. moniliforme and 
Cl. Ehrenbergit, also in Micrasterias denticulata and in species of Cosmarium 
and Euastyum. For there to be any lingering remains of sexuality under 
these circumstances, differentiation of sex could only occur immediately 
prior to conjugation”. Das kann kaum anders verstanden werden, als daB 
Schwesterzellen kopulieren. Sowohl W. und G. S. West wie ihre Vorganger 
bleiben aber den Beweis fiir ihre Annahme schuldig. Nirgends werden von ihnen 
Beobachtungen registriert, aus denen. zweifelsfrei hervorginge, da8B bei den 
einzelligen Formen Abkémmlinge ein- und derselben Zelle miteinander kopu- 
lieren. Der einzige mir bekannte Fall, in dem tatsichlich eine ,,Adelphogamie“ 
vorzuliegen scheint, ist von NisuwLanp (1909) an Cosmarium bioculatum 
Bréb. beschrieben worden. NreuwLANpD beobachtete, daB eine Zelle sich 
teilt und die beiden Halbzellen miteinander zur Zygote verschmelzen. Leider 
wird iiber das Verhalten der Kerne nichts gesagt. — Nach wie vor zu ent- 
scheiden bleibt noch, ob es genotypisch-didzische Desmidiaceen, bei denen 
die Reduktionsteilung iiber das Geschlecht entscheidet, gibt oder nicht. 
Kigene Beobachtungen an Closteriwm Ehrenbergii Menegh. sprechen eher 
dafiir, wiewohl sie auch nicht beweisend sind. Ich habe nie sehen konnen, 
da die beiden jungen, noch unausgebildeten Zellen, die zur Kopulation 
schreiten, Schwesterzellen sind. Der (schon von Morren 1836 beschriebene 
und abgebildete) Vorgang verlauft vielmehr so, daB zwei cinander naheliegende 
Zellen sich teilen und dann jeweils eine Tochterzelle der einen Mutterzelle 
mit einer solchen der anderen kopuliert. Gewéhnlich vereinigen sich die ein- 
ander gegeniiberliegenden, es kommt aber auch kreuzweise verlaufende Kopu- 
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lation vor. Als Endresultat erhalt man zwei Zygoten, die von 4 leeren Schalen 
umgeben sind. Oft laBt sich tibrigens schon, ohne da® man den Vorgang 
verfolgt, aus der Beschaffenheit der kopulierenden Zellen schlieBen, daB sie 
nicht Schwestern sind. Ihr Gehalt an Pyrenoidstarke ist hiufig recht ver- 
schieden. Die Jodprobe zeigt dann z. B., da8 die zwei in der Richtung ihrer 
Langsachse aneinanderliegenden, mit den in Erginzung begriffenen Halften 
einander zugekehrten Tochterzellen einer Mutterzelle durch gréSeren Stirke- 
reichtum auffallen als die beiden Tochterzellen der daneben gelegenen Mutter- 
zelle. Ist eine solche Verschiedenheit wahrnehmbar (was bei dem von mir 
untersuchten, an Kopulationsstadien auBerordentlich reichen Material haufig, 
aber nicht immer der Fall war), so kopulieren stets zwei Zellen verschie- 
denen Stirkegehalts miteinander. Das zeigt jedenfalls, da8 genotypische 
Diézie nicht ausgeschlossen ist. 

Das schon oben erwahnte und kurz beschriebene Auftreten von Zwillings- 
zygoten findet sich auBer bei Spivotaenia und Cylindrocystis regelmabig 
bei Penium didymocarpum Lund., P. bisborum Turn., ferner bei Closterium 
lineatum Ehrb. (s. Fig. 3), Cl. Ralfsit 
Bréb. var. hybridum Rabh., Cl. Ehren- 
bergit Menegh. und Cl. vostratum Ehrbg. 
(s. Ratrs 1848,174 und Taf. 30, Fig. 1c; 
A. Braun 1849, 312; ArcHErR 1867, 190; 
LAGERHEIM 1886, 48; TurNER 1892, 17; 
West, Monogr. 1904, I, 11). Dabei ko- 
pulieren offenbar auch nur Gameten ver- 
schiedener Mutterzellen miteinander. Der 
Unterschied gegeniiber dem vorhergehen- 
den Fall ist einfach der, daB die Game- 
tenbildung hier der Bildung der Toch- 
terzellen vorauseilt und es nicht zur 
-Anlage der Erginzungshalften kommt. 
Damit scheint fiir die Erscheinung un- 
gezwungen ein Anschlu8 gefunden zu 
sein, der die Annahme Karstens(1912, IT, 
729), daB hier etwas den Vorgangen der 
Auxosporenbildung gewisser pennaten 
(diploiden) Dzatomeen Entsprechendes 
vorliege, entbehrlich macht. 

Wie lange bekannt, entstehen bei der Zygotenkeimung der Desmdzaceen 
s. str. gewéhnlich zwei Keimlinge. Die zytologischen Vorgange hat schon 
1891 Kiesaun bei Closterium sp. und Cosmarium sp. eingehend untersucht. 
Die reife Zygote enthalt noch die beiden Gametenkerne, die sich erst bei 
der Keimung (dem Ausschliipfen des Zygoteninhalts in Form einer ,,Keim- 
kugel‘‘) vereinigen. Dann erfolgt zweimalige Teilung. Von den 2 Kernen, 
die jeweils aus der zweiten Teilung hervorgehen, vergréSert sich einer, wahrend 
der andere klein bleibt und schlieBlich degeneriert. Je ein solches ungleiches 
Kernpaar gelangt in die beiden jungen Zellen (Keimlinge), in die sich die 
Keimkugel aufteilt. Obwohl man damals von Reduktionsteilung noch nichts 
Sicheres wubte, so darf aus Kiesanns Bildern mit Bestimmtheit ge- 
schlossen werden, daB bei diesen Teilungen die Chromosomenzahl reduziert 
und die Haplophase wiederhergestellt wird. Trotz Herabsetzung der Keim- 
lingszahl 148t sich im Kernverhalten der urspriingliche Typus (Cylindrocystts) 
noch deutlich erkennen. Porrnorr (1927) hat Kiepauns Angaben fiir Hyalo- 
theca dissiliens Bréb. bestatigt. Er fand als diploide Chromosomenzahl 30. 


2% 


Fig. 3 (nach RALEFS). Closterzum lineatum 
Zygotenpaar. 
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Die Alge unterscheidet sich von Cosmarium, Closterrum w. a. Desmrdiaceen 
dadurch, da8 aus der Zygote nur ein Keimling hervorgeht. Zwar sind kurz 
nach der Kernteilung auch hier zwei gréBere und zwei kleinere, schnell de- 
generierende Kerne zu unterscheiden. Der eine GroBkern verringert dann 
aber ebenfalls sein Volumen und stirbt schlieBlich ab. So zeigt Hyalotheca 
Anklange an die Zygnemaceen (s. das.). Auch einer der beiden Chromatophoren 
geht zugrunde. ; 

Wenn wir nach dem Gesagten den Entwicklungsgang von Cylindro- 
cystis, Cosmarium und Hyalotheca vergleichen, so ergibt sich, schematisch 
dargestellt, folgendes: 


1. Cylindrocystis. 


@ 
Vegetative Zelle > Gamet iba re 4 Keimlinge 
Ly go ——$——— 
Vegetative Zelle _+ Gamet le Pe (vegetative Zellen) 
poe x 
2. C ium. 
osmariu ie 
Vegetative Zelle —> Gamet yo | “mii 
Alb seers Sa ——\, Fyhaioedth © 2 Kor inge 
Vegetative Zelle + Gamet ey | (vegetative Zellen) 
oa 
3. Hyalotheca. 
Vie e 
Gamet . K re 
% ‘ 1 Keimli 
a O elmling 
pepe te nro ee (vegetativer Faden) 
“ Gamet “ N 
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Alles in allem haben wir bei weitaus den meisten Desmuidiaceen Iso- 
gamie von Aplanogameten, nur sehr selten (Didymoprium Grevillei Kiitz.) 
eine primitive Form der Anisogamie. Wann und wo die Geschlechtsbestim- 
mung stattfindet, ist bei den meisten Formen vorliufig unentschieden. Nur 
fiir Cosmarium bhioculatum Bréb., Hyalotheca dissiliens Bréb., Spondylosium 
planum (Wolle) West, Sp. mitens Arch. und Sphaerozosma excavatum Ralfs 
wissen wir, dai keine genotypische Geschlechtertrennung vorliegen kann. 

Parthenogenesis, d. h. die Entstehung haploider, zygotenadhnlicher 
Bildungen ohne Kopulation (von den Autoren Parthenosporen oder auch 
Aplanosporen genannt), ist eine verhaltnismaibig seltene Erscheinung. Ihr 
Vorkommen wird z. B. angegeben fiir Spondylosium nitens (Wallich) Arch. 
(Waxticn 1860), Hyalotheca neglecta (W. und G. S. West 1897 und 1898), 
H. dissiiens Bréb. (W. und G. 8. West 1907), Closterium Cornu Ehrbg. 
(LacERHEm 1886), Cl. lanceolatum Kiitz. (BENNETT 1892). 

Krups (1896, 258 ff) erhielt in Kultur mit Rohrzuckerlésung (4 bzw. 5°) 
Azygoten von Closterium Lunula Nitsch. und Cosmarium Botrytis Menegh. 
KreBann (1891) hat bei mutmaBlichen Azygoten von Cosmarium spec, 
die Keimung untersucht. Es treten wie bei der normalen Zygote 4 Kerne 
auf, von denen aber 3 zu degenerieren scheinen. Nur einmal wurden zwei 
, GroBkerne“ neben zwei kleinen beobachtet. Zunidchst wird ein Keimling aus- 
gebildet, der alle 4 Kerne enthalt. Spater sah Kiepann in der ,» Keimkugel‘‘ 
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zwei kleine Cosmariumzellen, die offenbar durch einfache vegetative Teilung 
aus der ersten hervorgegangen sind. : 

Von weiteren Besonderheiten mag hervorgehoben werden, daB ARCHER 
(1866, 212) bei Stawrastrum spec. und Closterium spec., W. und G. S. West 
(1897) bei Closterium Pritchardianum Arch. die Kopulation von drei Gameten 
zu, einer Zygote beobachtet haben. Ob wirkliche triploide Zygoten (mit 
triploiden Kernen) zustande gekommen sind, ist unbekannt. Die bei den 
Desmudiaceen anscheinend seltene Erscheinung ist unter den Conjugaten 
nicht vereinzelt; wir werden ihr auch bei den Zygnemaceen begegnen. 


2. Zygnemaceae. 
Seit langem ist bekannt, daB innerhalb der Gattung 


Spirogyra Link, 


mit der wir uns zunichst beschiftigen wollen, 
zweierlei Arten von Kopulation vorkommen, die als 
leiterférmige und seitliche (laterale) unterschieden 
werden. Erstere, 1782 von O. F. Miitter entdeckt, 
aber erst von VAucHER (1803) in ihrer Bedeutung 
erkannt, findet sich ganz vorwiegend zwischen ver- 
schiedenen Faden. Die Seitenkopulation (hufeisen- 
formige Verbindung des apikalen Endes einer Zelle 
mit dem basalen der benachbarten) ist zuerst von 
Woops (zitiert bei Dintwyn 1809, 507 und abge- 
bildet auf Taf. C) beobachtet worden. Kirzine 
stellte bekanntlich fiir die lateral kopulierenden 
Formen die Gattung Rhynchonema auf, die je- 
doch aufgegeben werden muBte, nachdem sich ge- 
zeigt hatte, daB es zahlreiche Arten gibt, bei denen 
laterale und leiterférmige Kopulation vorkommen 
(Nicer 1847, 151). Wie es scheint, kénnen die 
meisten lateral kopulierenden Formen auch leiter- 
férmig kopulieren. So findet. man z. B. bei Spzro- 
gyra inflata Rabh., Sp. Grevilleana Kiitz., Sp. qua- 
drata Petit, Sp. hyalina Cleve, Sp. sbreetana Rabh., 
Sp. Weberi Kiitz. u. a. nicht selten einen Faden 
teils mit Zygoten, die aus lateraler Verbindung be- 
nachbarter Zellen herriihren, teils mit solchen, die 
durch Leiterkopulation mit anderen Faden ent- 
standen sind (s. Fig. 4,5, 6,7). Die Neigung, in der 
einen oder anderen Weise zu kopulieren, ist aller- 
dings verschieden und hangt: vielleicht auch von 
den AuBenbedingungen ab!). ' Wahrend W. und 
G. S. West (1898, 43) bei Sp. dubia Kiitz. var. te- 
nuissima nur Leiterkopulation gesehen haben, lesen 
wir fiir diese Art bei pE-Tonr (Sylloge) ,,conjuga- 
tione saepius laterali. Sp. groenlandica Rosenv. 
kopuliert in der Regel lateral (RosenvincE 1883, 
39), Sp. aequalis Hary. nach F. L. Harvey (1892) 


1) Das nimmt z. B. KiEss (1896, 253) an, der Sp. Fig. 4 (Original). Spzro- 
Weberc in gewissen Kulturen vorwiegend leiterférmig, in an- gyra inflata, Seiten- und 
deren vorwiegend seitlich kopulierend gesehen hat. Leiterkopulation. 
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ausschlieBlich lateral, ebenso Sp. propria Trans. nach TRANSEAU (1915, 26). 


Fig. 5 (nach Perit). 
Spirogyra quadrata. 
Seiten- und Leiter- 

kopulation. 


Bei Sp. condensata Kiitz., die im Friihjahr 1923 bei 
Wiirzburg reichlich auftrat, habe ich ebenfalls aus- 
schlieBlich seitliche Kopulation gesehen; in der Lite- 
ratur findet sich mehrfach die Angabe, dab das bei 
dieser Art die vorwiegende Kopulationsweise ist. An- 
dererseits bildet Cooke (1882) eine Sp. condensata ab, 
die auch Leiterkopulation zeigt (s. Fig. 8). Auch 
Wests Figuren dieser Form (1898, Taf. 5, Fig. 64 u. 
69) stellen Leiterkopulation dar. Bei anderen Formen 
scheint wiederum letztere durchaus die Regel zu 
sein und Lateralkopulation 
nur selten beobachtet zu 
werden. 

Sehr groB ist die 
Zahl der Arten, bei denen 
nur Leiterkopulation ge- 
sehen worden ist, und es 
darf als sicher gelten, daB 
diese in sehr vielen Fallen 
die einzige Kopulations- 


Vig. ‘6 (Original). Spirogyra Fig. 7 (nach CLEVE). Szro- 
sgrevilleana, Seiten- und Leiter- gyra hyalina. Seiten- und 
kopulation. Leiterkopulation. 
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form ist, die vorkommt. Wahrend nun, worauf schon W. und G. S. WEsT 
(1898, 47), besonders nachdriicklich aber Hemimpen (1922) hingewiesen 
haben, die Leiterkopulation bei den Formen, bei denen auch laterale Ko- 
pulation vorkommt, kreuzweise verlaufen kann in dem Sinne, daB ein und 
derselbe Faden Gameten abgeben und aufnehmen (also Zygoten bilden) 
kann (s. Fig. 15, S. 33), findet man ganz allgemein, daB bei den nur 
leiterférmig kopulierenden Arten die Faden geschlechtlich streng getrennt 
sind: ein Faden gibt entweder nur Gameten ab (dann ist er minnlich) 
oder nimmt nur Gameten auf (dann ist er weiblich), mit anderen Worten, 
die Kopulation erfolgt bei zwei zusammenliegenden Faden stets in der 
gleichen Richtung. Auf Grund dieses phaenotypischen Bildes diirfen wir 
die betreffenden Spivogyren als didzisch bezeichnen, womit iiber das Zu- 
standekommen dieser Didzie zunachst 
nichts ausgesagt sein soll. 

Nach der Auffassung, die, wie es 
scheint, heute verbreitet ist, lassen sich 
also die Spivogyren nach dem Modus ihrer 
geschlechtlichen Fortpflanzung in zwei 
Gruppen teilen: die monézischen oder ge- 
mischtgeschlechtigen, ausgezeichnet durch 
seitliche Kopulation und (baw. oder) Lei- 
terkopulation, die dann nicht streng in 
einer Richtung verlauft — und die dié- 
zischen oder getrenntgeschlechtigen, aus- 
schlieBlich mit Leiterkopulation, die 
streng in einer Richtung (vom mann- 
lichen zum weiblichen Faden) erfolgt. 
Ks ist jedoch nicht zu verkennen, dab 
HEMLEBENS Angaben, auf die man diese 
Einteilung stiitzt, sich auf verhialtnis- 
maBig wenige Arten griinden, so dab 
es nicht verwunderlich ware, wenn spa- 
tere Untersuchungen eine gréBere Man- 
nigfaltigkeit aufdecken wiirden. Da8 es 
Arten oder wenigstens Genotypen gibt, 
die ausschlieBlich die Fahigkeit zur Seiten- 
kopulation haben, ist nach Obigem 
sehr wahrscheinlich. Es ist auSerdem 
gut méglich und wird durch Beobach- 
tungen Czurpas (1925, I), auf die wir unten zuriickkommen werden, gestiitat, 
da8 monézische Typen existieren, die nur zur Leiterkopulation befahigt sind, 
die kreuzweise oder auch nur in einer Richtung verlaufen kénnte. Bei vor- 
urteilsloser Betrachtung werden wir ferner die Méglichkeit zugestehen miissen, 
da8 es Formen geben kann, die seitlich und leiterférmig, im letzteren Falle 
aber immer in einer Richtung kopulieren. Auf die Frage der genotypischen 
Determinierung und die sich hieraus ergebenden Moglichkeiten soll erst spater 
eingegangen werden. — Streng isogame Spirogyren*) kennen wir nicht. 
Mag es sich um Leiter- oder Seitenkopulation handeln, immer ist phaenotypisch 
eine Verschiedenheit insofern festzustellen, als der eine (4) Gamet zum anderen 


Fig. 8 (nach COOKE). Spirogyra 


condensata. 


1) Isogamie hier wie immer im morphologischen Sinne verstanden. Die 
Frage, ob zwei morphologisch und auch physiologisch gleiche Gameten kopulieren 
kénnen, ob also eine Isogamie im weitesten Sinne iiberhaupt existiert, bleibt spiterer 
Erérterung vorbehalten. 
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(2) hinitberwandert und die Zygotenbildung in der Zelle, die letzteren beher- 
beret, stattfindet. 

Bevor wir weitergehen, mag zundchst der KopulationsprozeB selbst kurz 
beschrieben werden. Die Grundlage unserer Kenntnisse hiervon sind die 
klassischen Untersuchungen pp Barys (1858), auf die wir uns bis vor nicht 
langer Zeit fast allein stiitzen muften. DE Barys Bilder sind in alle Lehrbiicher 
iibergegangen. In neuerer Zeit beginnt das Problem wieder aktuell zu werden. 
Overton (1888), Hasertanpt (1890), Copetann (1902), Danenarp (1909), 
Cuopat (1910, 1914), Hemrnsen (1922) und jiingst besonders Czurpa (1925) 
und Lioyp (1926, I, I) haben wichtige Beitrage geliefert. Da die Vorginge 
nicht iiberall gleich verlaufen, ist es nicht moglich, ein ganz einheitliches Bild zu 
entwerfen. Wir fassen zunachst die leiterformig kopulierende Sp. maxima 
Wittr. ins Auge, die hauptsachlich Liroyp (1926, II) untersucht hat. Der 
Kopulation gehen rege Zellteilungen voraus, sodab die kopulierenden Zellen 
verhiltnismabig jung sind. Zwei Faden, die spaiter zur Kopulation schreiten, 
legen sich dicht aneinander und werden durch eine gequollene Membranschicht 
miteinander verklebt. An gegeniiberliegenden Stellen, in der Mitte der Zellen, 
beginnen sich dann die Kopulationsschlauche vorzustiilpen, die also von 
Anfang an miteinander in Kontakt sind. Der Kopulationsschlauch der mann- 
lichen Zelle erscheint etwas frither und erreicht eine etwas gréBere Lange als 
der der weiblichen. Durch das Wachstum dieser Schliuche werden die beiden 
Faden voneinander entfernt. Die Enden der beiden Schlauche beriihren sich 
nicht einfach, sie sind vielmehr fest gegeneinander gepreBt und miteinander 
verkittet durch eine offenbar schleimige Substanz von etwas dichterer Be- 
schaffenheit als die Gallerthiille der Membran. Diese Kittsubstanz ragt 
an der Peripherie in Form eines Ringwalls etwas vor. Zellen, die im Begriff 
sind, zu kopulieren, zeichnen sich vor den im vegetativen Zustand befindlichen 
durch gréBeren Starkereichtum aus. Noch ehe im Kopulationskanal die offene 
Verbindung hergestellt ist, kontrahieren sich die Protoplasten (Gameten). 
Der mannliche eilt darin dem weiblichen wohl etwas voraus und zeigt ein 
anderes Bild. Wahrend namlich der weibliche sich allseitig von der Wand 
ablést und schlieBlich frei in der Zelle (dem Gametangium) liegt, bleibt der 
miannliche stets fest am Kopulationskanal haften. Die Gestalt der kontra- 
hierten Gameten, bei der die kleinste Oberflache nicht erreicht wird, la8t auf 
hohe Viskositiat schlieBen (s. auch Fr. Weper 1924; 1925). Die Offnung des 
Kopulationskanals beginnt mit einer starken Verquellung der Zwischen- 
winde; zuerst schwillt der Anteil des mannlichen Kopulationsschlauches 
an, dann der gegeniiberliegende, so daB das Bild einer bikonvexen Linse ent- 
steht. Diese Membranmassen lésen sich dann auf. Der mannliche Protoplast 
stilpt sich nun durch den weiblichen Anteil des Kanals in das weibliche 
Gametangium vor, bis er auf den weiblichen Gameten sté8t. In Anbetracht 
der offenbar immer noch hohen Viskositat des Ektoplasmas erfolgt die Fusion 
nicht sofort, der minnliche Gamet kann vielmehr den weiblichen von der 
Berithrungsstelle aus zunichst eindriicken, so daB eine konkave Einwoélbung 
entsteht. Wahrend dieser Vorginge lassen sich in den Protoplasten interessante 
physiologische Anderungen nachweisen. Schon friihzeitig kann man eine 
Verminderung des osmotischen Drucks im Zellsaft konstatieren (worauf 
schon Kreps 1896 bei anderen Arten hingewiesen hat). DaB dieselbe nicht 
aut Permeabilitatserhéhung beruht, konnte Luoyp durch folgende Versuche 
wahrscheinlich machen: wie die Koffeinreaktion zeigt, erfahrt der Tanningehalt 
des Zellsaftes keine merkliche Verminderung. Mit Harnstoff trat dagegen 
die Tanninreaktion nicht ein, wihrend sie sich in vegetativen Zellen leicht 
erreichen laBt. Das la8t sich nur so verstehen, daf der Harnstoff in die 
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Gameten nicht eindringt, deren Permeabilitat also nicht nur nicht erhdht 
sondern herabgesetzt ist. Allerdings braucht das, was sich beim Harnstott 
zeigt, nicht fiir alle Stoffe zu gelten, so daB Stoffverlust durch Diffusion 
immer noch méglich erscheint. Auch der Eintritt des Koffeins ist nach 
Luoyp tibrigens erschwert'). Mit der Erhdhung des Stirkegehaltes steht die 
Verminderung osmotisch wirksamer Substanz nicht in unmittelbarem Zu- 
sammenhang, was daraus hervorgeht, da8 die Druckverminderung nicht 
gleichzeitig, sondern spiter als die Stirkevermehrung erfolgt. Dagegen ist 
es wahrscheinlich, daf durch eine andere Erscheinung, die zugleich die 
Volumverminderung der Gameten in ungezwungener Weise erklirt, aktiv 
geléste Substanz exportiert wird: durch die Tatigkeit kontraktiler Vakuolen. 
Lioyns eingehende Untersuchungen dieser Vorginge, die fast allen bisherigen 


Forschern entgangen waren, lassen keinen Zweifel, daB die Kontraktion der 
Protoplasten vor und_ bei 


der Kopulation und das 
allmahliche véllige Sechwin- 
den der groBen Zentral- 
vakuole durch den Wasser- 
austrieb dieser pulsierenden 
Vakuolen bewirkt wird. Da- 
mit ergeben sich auch An- 
derungen der Oberflichen- 
spannung, die beim Zu- 
standekommen des Uber- 
wanderns des miannlichen 
Protoplasten und der Ga- 
metenfusion unzweifelhaft 
eine maBgebende Rolle 
spielen. Die Zygote rundet 
sich nunmehr zu einem 
ovalen Kérper ab und um- 
gibt sich mit der charakte- Fig. 9 (nach DE BARY aus OLTMANNS). Spzrogyra 
ristischen dreischichtigen Reena 

Haut. 

Die geschilderten Vorgainge sind zum groBen Teil schon von DE Bary 
gesehen worden. Sp. Heeriana Nag., die pE Bary abbildet (s. Fig. 9), 
diirfte dem Typus der Sp. maxima entsprechen. In einem fiir das Zustande- 
kommen der ganzen Vorginge nicht unwesentlichen Punkte bedarf pr Barys 
Darstellung allerdings einer Korrektur: der mannliche Gamet kontrahiert 
sich nicht zu einem freien Protoplasmakérper, sondern bleibt am Kopu- 
lationskanal haften. 

CzurpA (1925, I) hat auf Grund seiner Beobachtungen an SP. setiformis 
Kiitz., Sp. Weberi Kiitz., Sp. tenwissima Kiitz. u.a. angenommen, dai DE Barys 
Darstellung einen pathologischen Fall betreffe und insbesondere auch 
die der Gametenfusion vorausgehende Kontraktion nicht normal sei. Er 
glaubt seine abweichenden Befunde auf alle Spivogyren verallgemeinern zu 
diirfen. Da8 unter den niemals ganz natiirlichen Bedingungen, denen die 


1) Lroyps Angaben iiber den Gerbstoffgehalt stehen in Widerspruch zu denen 
yon CHMIELEWSKY (1890), die von Lioyp nicht diskutiert werden. CHMIELEWSKY be- 
nutzte u. a. auch Koffein als Reagens und fand den Zellsaft von Zellen, die Kopulations- 
fortsitze treiben, villig gerbstoffrei. Es mag sein, daf die beiden (unbestimmten) Arten 
(CHMIELEWSKyYs sich anders verhalten als die von Luoyp untersuchten. Die Frage, die 
auch in anderer Beziehung wichtig ist, bedarf jedenfalls der Nachprifung. 
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Spirogyren unter der Hand des Mikroskopikers im Laboratorium ausgesetat 
sind, sehr haufig pathologische Erscheinungen auftreten, das zeigt ein Blick 
in die Literatur und die Erfahrung eines jeden, der sich mit diesen Algen be- 
schaftigt hat. Auch Luoyp hat diese Erfahrungen gemacht. Ich glaube aber 
nicht, daB Luoyp erhebliche Verwechslungen von pathologischen mit nor- 
malen Bildern unterlaufen sind und halte daher seine Unterscheidung von 
zwei Kopulationstypen und die Annahme, dai Czurpa nur den zweiten 
(wahrscheinlich haufigeren) vor sich gehabt hat, fiir berechtigt. Dieser zweite 
Typus, als dessen Vertreter Luoyp Sp. varians Kiitz., Sp. Weber Kitz. 
und Sp. longata Kiitz (hier Seitenkopulation!) beschreibt, unterscheidet sich 
von dem ersten (durch Sp. maxima reprisentierten) in der Hauptsache durch 
folgendes: Kurz vor oder kurz nach Auflésung der Querwand des Kopu- 
lationskanals (die hier in etwas anderer Weise vor sich geht wie bei SP. maxima) 
kontrahiert sich der minnliche Protoplast etwas, ohne jedoch den festen 
Kontakt mit dem Kopulationskanal zu verlieren. Sobald die offene Ver- 
bindung hergestellt ist, verschmelzen die Gameten an der Beriithrungsstelle 
und der minnliche schliipft unter fortgesetzter Zusammenziehung zum weib- 
lichen iiber. Erst wenn dieser Ubertritt zu zwei Drittel beendet ist, lost sich 
auch der weibliche Gamet langsam von der Wand ab. Bei diesen Vorgangen 
und auch bei der weiteren Kontraktion, die der definitiven Ausbildung der 
Zygote vorausgeht, spielen kontraktile Vakuolen in der oben geschilderten 
Weise mit. Was die Seitenkopulation (der Sp. longata; s. Luoyp 1926, I) 
betrifft, so ist vielleicht noch hervorzuheben, da8 die beiden oberhalb und 
unterhalb einer Querwand entstehenden ,,Schnabel‘‘ nicht getrennt ent- 
stehen und sich aufeinander zukriimmen (wobei eine Ose zustande kommen 
wirde'), sondern daB sie von Anfang an in engstem Kontakt nebeneinander 
her wachsen. Im iibrigen verliuft alles wie bei der Leiterkopulation von 
Sp. varians und Sp. Weberi (die iibrigens auch seitlich kopulieren kénnen). 
Mit den zytologischen Vorgangen bei der Kopulation und der Zygoten- 
keimung haben sich Scumirz, der Entdecker der Karyogamie bei Spirogyra 
(1879), OveRTON (1888), KLEBAHN (1888), CHMIELEWSKY (1890), neuerdings 
namentlich TRONDLE (1907, 1911) und Karsten (1908) beschaftigt. Die Kern- 
kopulation ist oft stark verzégert. Der Zygotenkern erfahrt bei der Keimung 
unter Reduktion der Chromosomenzahl die iibliche zweimalige Teilung. 
TRONDLE (1911) gibt an, daB bei Sp. calospora Cleve und Sp. longata Kiitz. 
die zweite Teilung die Reduktionsteilung ist. Von den vier Kernen gehen 
drei zugrunde (Fig. 10a). Alle Kerne des jungen Fadens, der aus der Zygote her- 
vorgeht, stammen also von dem einen iibrig bleibenden haploiden Kern der 
Tetrade ab. Jeder Spirogyrafaden ist somit, was wir fiir die spateren Betrach- 
tungen festhalten wollen, ein Isohaplont. Was die Chromatophoren betrifft, so 
stirbt derjenige des mannlichen Gameten in der Zygote ab; alle Chloroplasten 
des Keimlings sind also Abkémmlinge von dem Chromatophoren.des weiblichen 
Gameten. Das trifft entsprechend auch fiir die Arten zu, die mehrere Chloro- 
plasten pro Zelle enthalten (Cu1ELnwskr 1890, TRONDLE 1907) (Fig. 10 b). 
_ Von einem Generationswechsel kann bei Spirogyra wie tiberhaupt 
ae Conjugaten nicht gesprochen werden, da ein eigentlicher Sporophyt 
ehlt. 
__ Aus Vorstehendem geht bereits hervor, daB sexuell gestimmte Zellen 
sich von den vegetativen durch gewisse Merkmale unterscheiden, daQ ferner 
mannliche und weibliche Gameten nicht nur dadurch verschieden sind, 


1) Eine solche Ose wird aber z. B. bei Sp. t ; 
166) gebildet. 1 Sp. proavita Langer (s. LANGER 1913, 
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da der eine zum andern iiberwandert, sondern noch in einer ganzen Reihe 
anderer Punkte voneinander abweichen. Diesen Unterschieden miissen wir 
noch ein wenig nachgehen. 


_ 4unichst die Frage: sind alle Zellen eines Spirogyrafadens in gleicher 
Weise befahigt und geneigt, vom vegetativen in den propagatorischen Zustand 
iiberzugehen (zu Gametangien zu werden), oder macht sich in dieser Beziehung 
eine Differenzierung geltend? Es kann kein Zweifel sein, daB es Spirogyra- 
Arten gibt, denen diese Befihigung zukommt. Ich nenne als Beispiele SP. 
crassa Kittz., Sp. decimina Kiitz., Sp. maxima Wittr., Sp. porticalis Cleve, 
bei denen man leiterférmig verbundene Faden finden kann, deren simtliche 
Zellen kopulieren (s. Fig. 16¢). Wenn wegen GréBenverschiedenheiten der 
Gametangien einzelne von der Kopulation ausgeschlossen werden, so kann 
man doch haufig erkennen, da’ auch diese Ansitze zur Kopulation in Ge- 
stalt blind endender Kopulationsschlauche u. a. zeigen, woraus ihre sexuelle 
Stimmung jedenfalls hervorgeht. Demgegen- 
tiber hebt Gay (1884), der sich auf CLevE 
und Wirrrock beruft, als besondere Gruppe 
solche Formen hervor, bei denen nur gewisse 
Zellen des Fadens kopulieren, andere vege- 
tativ bleiben. Hierhin gehért Sp. punctata 
Cleve, wohl auch Sp. punctiformis Trans., 
von der TRANSEAU (1914, 294) angibt, dab 
die Gametangien einzeln oder in Paaren 
stehen und mit vegetativen Zellen ab- 
wechseln. Das ist natiirlich nicht so zu ver- 
stehen, als wenn diese vegetativen Zellen an 
sich unfahig waren, Gametangien zu bilden. 
Wiirde man sie isolieren und daraus Faden 
ziehen, so ist sicher, dab diese Faden unter 
geeigneten Bedingungen auch fruktifizieren 
wiirden, genau so wie ein vegetativer SproB Fig. 10 (nach TRONDLE aus OLT- 
einer Angiosperme, als Steckling verwandt, MANNS) ¢ S#iroeyre ins ee 
eine bliihende Pflanze erzeugt. Ks kann sich oe Nepales gehen M eeindes ae By 
nur darum handeln, da% im Laufe des In-  xegiecta. Degeneration der mann- 
dividuallebens sich bei einigen Arten regel- lichen Chromatophoren (c/,). 
maibig gewisse Differenzierungstendenzen 
geltend machen, bei anderen nicht. Die beiden Typen diirften kaum streng 
geschieden sein; im iibrigen ist die Sache fiir uns hier ziemlich belanglos. 


Der Ubergang des vegetativen Zustands der Faden in den propaga- 
torischen kiindigt sich nun oft (immer?) vor Eintritt der eigentlichen Kopu- 
lationsstadien durch rege Zellteilungen an. Das betont z. B. Kress (1896, 237) 
fiir Sp. varians Kiitz., Scummie (1896, 302) fir Sp. Badleys Schm., WILLE 
(1900, 17) fiir Sp. fallax Hansg., ebenso heben es Czurpa (1925) und Luoyp 
(1926) u. a. fiir die von ihnen untersuchten Arten hervor. Die kopulierenden 
Zellen sind also immer verhaltnismaBig jung, und es scheint, daB mit einem 
gewissen Alter die Kopulationsfahigkeit verloren geht. Sie stellen oft ihr 
Wachstum vorzeitig ein oder, was auf das gleiche hinauskommt, sie voll- 
enden den KopulationsprozeB, ehe sie die GréBe der vegetativen Zellen er- 
reicht haben. Daher das haufig zu beobachtende Bild, daB die kopulierenden 
Zellen kiirzer sind als die vegetativen (so bei Sp. rivularis Rabh. und Sé. 
majuscula Kiitz. nach Woute [1887], Sp. varians Kiitz. nach Kies [1896], 
Sp. fallax Hansg. nach Witie [1900] u. a.). 
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Auf den hoheren Stirkegehalt der sich zur Kopulation anschickenden 
Zellen, auf den bereits Hassax (1843) aufmerksam gemacht hat, wurde oben 
schon hingewiesen; er betrifft nicht nur die Pyrenoidstirke, sondern es ent- 
steht auch reichlich Stromastirke (nach Czurpa 1925, I, 457). Beispiele hier- 
fiir sind Sp. crassa Kiitz., Sp. longata Kiitz., Sp. maxima Wittr., Sp. setiformas 
Kiitz., Sp. varians Kiitz., Sp. Weberi Kiitz. (s. Kny 1874, Botan. Wandtaf. 
Nr. IV, CumreLewsky 1890, York 1913, TransEau 1914, Czurpa 1925, I, 
Lioyp 1926). é 

Es liegt nahe, mit dem erhéhten Starkegehalt der sexuell gestimmten 
Zellen die zuerst von Kiess (1896) gefundene, seitdem mehrfach bestatigte 
starke Verminderung des osmotischen Druckes im Zellsaft in Zusammenhang 
zu bringen. Wie aber schon oben hervorgehoben, hat (LLoyp 1926, IT) gezeigt, 
daB& beide Erscheinungen zeitlich nicht zusammenfallen. Die Ursache der 
Druckminderung bleibt also vorlaufig noch ungeklart, zumal sich auch ge- 
zeigt hat, daB fiir Permeabilitétserhéhung bisher kein Beweis vorliegt (s. 
oben S. 22, wo auch iiber die kontraktilen Vakuolen das Notige gesagt ist). 
CHMIELEWSKY gibt an, daB in den sexuell gestimmten Zellen das im Zellsaft 
geliste EiweiB in eine andere Modifikation tibergeht und da in den Chloro- 
plasten auBer der erhéhten Stirkemenge Tropfen eines (atherischen?) Ols 
auftreten. Ahnliches sowie VergréBerung der Chloroplasten sah schon 
STRASBURGER (1888) bei Sp. polytaemiata Strb. CopELANp (1902) fand in 
relfen mit Firemminescher Fliissigkeit fixierten Gameten von Sp. crassa 
schwarze, nicht naher definierte Kérnchen, die Luoyp (1926, II, 81) mit den 
von ihm bei Sf. Webert beobachteten Schleimkiigelchen fiir identisch zu 
halten scheint. — Auch andere Beobachtungen beweisen, da{i mit dem Ein- 
tritt der Zellen in die Geschlechtsreife im Chemismus und im physikalischen 
Verhalten Anderungen vor sich gehen, so z. B. die von Liroyp (1926, I1) 
gefundene anziehende Wirkung auf allerlei Organismen, die oben erwaihnten, 
von Fr. WEBER festgestellten Viskositaitsinderungen u. a. 

Die Zellkerne kopulierender Zellen, insbesondere deren Binnenkérper, 
sind nach Czurpa (1925, I) bei SP. setiformis kleiner als die der vegetativen. 
SchlieBlich ist kaum zweifelhaft. daB zwischen der Erzeugung der Membran- 
stoffe, die zu einem festen Verkleben zweier Zellfaden fiithren, und der Ge- 
schlechtsreife ein Zusammenhang besteht, wenn das vielleicht auch nicht 
immer der Fall ist. : 

Wir wollen nun untersuchen, wodurch sich minnliche und weibliche 
Gametangien und Gameten bei Sfzvogyra unterscheiden. Es ist klar, dab 
nicht jedwede Verschiedenheit, die hier beobachtet wird, als primarer oder 
sekundarer Geschlechtscharakter angesprochen werden darf. Wir diirfen 
uns deshalb nicht auf Einzelbeobachtungen stiitzen, die leicht Zufallscharakter 
haben kénnen. Obwohl keinerlei genetische Experimentaluntersuchung vor- 
liegt, so lassen sich in dem vorhandenen Beobachtungsmaterial doch eine ganze 
Reihe Merkmale erkennen, die fiir die einzelnen Geschlechter charakteristisch 
sind. Von der Geschlechtsbestimmung, insbesondere der Frage, ob sich An- 
haltspunkte fitr eine genotypische Bedingtheit aer Didzie ergeben, soll erst 
spater die Rede sein. Um Wieaerholungen zu vermeiden, wollen wir monozische 
und didzische Arten gemeinsam behandein. 

_ Schon vor dem eigentlichen Sexualakt sind bei vielen Arten’ die 
weiblichen Zeller daran kenntlich, daB sie angeschwollen sind (Sp. gracilis 
Kiitz., Sp. grevilleana Kiitz., Sp. inflata Rbh., Sp. msigmis Kiitz., Sp. quadrata 
Petit, SP. spreeiana Rbh. u. a.). Diese Schwellung, die nicht auf eine Dehnung 
durch Turgorerhéhung zuriickzufithren ist, sondern durch aktives Wachstum 
einer Zelle zustande kommt, die in diesem Stadium ihren Turgor im Ver- 
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gleich zu den vegetativen Zellen schon verringert haben kann, setzt oft (z. 
B. bei Sp. groenlandica Rosenv. und Sp. quadrata Petit) schon sehr friih ein, 
oft aber erst nach Ausbildung der Kopulations- 

schlauche (Sp. inflata)'). Was die letzteren 

anbetrifft, so entstehen sie bei den leiterférmig 

kopulierenden Arten an zwei gegeniiberliegenden 

Zellen wohl nie ganz gleichzeitig, vielmehr zeigt 

sich gewohnlich eine Geschlechtsdifferenz darin, 

daf derjenige der mannlichen Zelle etwas friiher 

erscheint und oft auch etwas linger wird. Bei Hig it Grech Weerie sa 
einigen Arten, die Hansarre (1888, I) zur Gruppe ee oN Nneckeclivaes 
der Monozyga vereinigt, beteiligt sich die 2 Zelle  steriler Zellen im Q Faden. 
tiberhaupt nicht an der Bildung des Kanals; er = 

wird ausschlieBlich von der minnlichen erzeugt, die Offnung liegt dann un- 
mittelbar an der Q Zelle. Dieses Verhalten hat zuerst Crnve (1868) fiir 
Sp. punctata Cleve (s. Fig. 12), dann Gay (1884) fiir Sp. conspicua Gay 
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Fig. 12 (nach WoLL 


E). Spirogyra punctata. Bildung des Kopulationsschlauchs nur von 
der ¢ Zelle. 


beschrieben (s. Fig. 13). G. S. Wasr (1916, 351) gibt es fiir Sp. tenuissima 
Kiitz. und Sp. orientalis W. et G. S. West an, Iwanorr (1899, 442) fiir Sé. 


vugulosa Iwan. Spater hat Transrau (1914, 294 und 1915, 27 und 28) mehrere 
solcher Formen_ be- 
schrieben (Sp. puncti- 
formis, Sp.micropunc- 
tata, Sp. reflexa, Sp. 
hydrodictya), denen 
TirFany (1927) kiirz- 
lich noch eine zuge- 
fiigt hat (Sp. waba- 
shensis Tiff.). Sp. im- 
signis var. fallax 
Hansg. stellt einen 
Ubergang zwischen 
diesem und dem hau- 
figeren _Typus dar, Fig. 13 (nach Gay). Spirogyra conspicua. Bildung des 
indem hier das weib- Kopulationskanals nur von der ¢ Zelle. 

iche Gametangium 
ena keinen pre einen ganz kurzen, kaum merklichen Schlauch treibt 
(s. Witte 1900, 22). Nach Cunninenam (1917, 495) soll bei der seitlich kopu- 
lierenden S#. inflata Rbh. der Fusionskanal stets von der mannlichen Zelle 
aussprossen und direkt mit der Wand der weiblichen verschmelzen. Danach 


3 : h 
1) Das Umgekehrte (Anschwellung der sterilen Zellen im Q Faden) kommt nac 
W. und G s. Waser (1907) bei Sp. exddis W. et G. S. West vor (s. Fig. 11). 
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verhilt sich diese Art also anders als die von Luoyp (1926, I) untersuchte 
Sp. longata Kiitz. 

DaGB der Anreiz zur Bildung der Kopulationsschliuche auf chemische 
Einfliisse zuriickgeht, ist mir nicht zweifelhaft. Zuerst hat das wohl SrRas- 
BURGER (1884) ausgesprochen, Overton (1888) und Kuess (1896) aiuBern 
sich in gleichem Sinne, Hasertanptr (1890) hat der Frage eingehendere 
Untersuchungen gewidmet. Die von den beiden Gameten ausgehenden 
stofflichen Einfliisse miissen mindestens quantitativ verschieden sein. Die 
Natur dieser Stoffe hat zwar bisher niemand aufkliren kénnen, auch ist 
man von der irrigen Vorstellung ausgegangen, daB die Faden vor der Leiter- 
kopulation in einem, wenn auch geringen Abstand voneinander liegen und 
daB dann die (infolge des chemischen Reizes) aussprossenden Kopulations- 
schlauche aufeinander zuwachsen, bis sie sich beriihren und verschmelzen. 
HemLesen (1922) hat in Bestatigung einer schon aus dem Jahre 1800 riihren- 
den Beschreibung von Roru darauf hingewiesen, dai die kopulierenden 
Faden ebenso wie die Anlagen der Kopulationsschlauche von Anfang an 
in engster Berithrung sind!). Er polemisiert gegen die Anhanger der ,,che- 
mischen Theorie‘, insbesondere gegen HABeRLANDT, dessen Bilder er ohne 
Annahme stofflicher Wirkungen zu deuten sucht, und meint (S. 254), dab. 
die Kopulationsfortsitze ,,auf Beriihrungsreiz hin‘ entstehen. Wenige 
Seiten spater (S. 258) wird das jedoch schon dahin eingeschrankt, dab es. 
sich nicht um eine Thigmomorphose, wie sie bei der Bildung von Haftorganen 
vorkommt, handeln kénne. Das ergibt sich ja in der Tat schon ohne weiteres. 
daraus, daB gleichgeschlechtige Faden auch bei engster Beriihrung keine 
Kopulationsbriicken bilden, und daB auch bei verschiedengeschlechtigen 
erst eine bestimmte ,,Kopulationsstimmung nétig ist, damit sie auftreten. 
Gerade der Umstand, da8 zusammenliegende gleichgeschlechtige Zellen, 
auch wenn sie vollig ,,geschlechtsreif** sind, sich nicht zum Austreiben der 
Kopulationsschlauche anreizen, zeigt aber doch, dafi eine physiologische 
Verschiedenheit hierfiir die Voraussetzung ist, und es ist schlechterdings 
nicht zu begreifen und wird auch von HemMLEBEN nicht zu erklaren ver- 
sucht, wie man unter diesen Umstanden mit der alleinigen Annahme eines 
(nach Hemiesens Einschriinkung zudem sehr problematisch gewordenen) 
Berithrungsreizes auskommen will. Dazu kommt, daf die Erklirung auf 
die Seitenkopulation von vornherein nicht anwendbar ist, da ja hier gar 
keine Berithrung vorliegt. Ich kann daher Czurpa und Lioyp nur bei- 
pilichten, wenn sie auf die Annahme der Chemomorphose (und des zweifel- 
los auch vorhandenen Chemotropismus — s. die in Fig. 14 wiedergegebene 
Abbildung Czurpas) zuriickgreifen und die Argumente, die sie dafiir bei- 
bringen, nur unterschreiben. Das nahe Aneinanderliegen der Faden erweist 
sich auch bei der Annahme stofflicher Beeinflussung als sehr vorteithaft. 
Durch Diffusion auf eine etwas gréBere Strecke werden ja die Stoffe verdiinnt 
und die kleinsten Wasserbewegungen kénnten die Wirkung empfindlich 
stéren. Sie fehlen auch in ruhigem Wasser nicht, in dem die’ meisten Spiro- 
gyren vorkommen?). 


1) Da man aus HEMLEBENS Darstellung den Eindruck gewinnen kann, daf alle 
neueren Autoren den Kopulationsvorgang unkorrekt darstellen und die innige Bertihrung 
der Faden vor Bildung der Kopulationsbriicken nicht gesehen haben, sei darauf hin- 
gowiesel a Meee ae ee diese Beriihrung ausdriicklich hervorgehoben hat. Aus 

iger Darstellung (S. 24) geht hervor, daB das in neuester Zeit atigt 
worden ist (CzURDA 1925, I; Luoyp 1926). mbites 

2) In diesem Zusammenhange ist eine Beobachtung von KLE 

é BS (1896, 23) be- 
merkenswert, die sehr (wenn auch nicht eindeutig) zuguneten der Wirksamkett dittun. 
dierender Stoffe spricht. Er fand, da8 Sp. varcans villig steril blieb, wenn sie in ein, 
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Andere Differenzen chemischer Art sind von Lozw und BoKxorny 
(1881, 49f.) angegeben worden. Sie fanden, da8 bei Sp. condensata Kiitz. 
und Sp. decimina Kittz. die Zellen des g Fadens gewohnlich keine Zucker- 
reaktion geben, -wahrend die des 2 Fadens starke Zuckerreaktion (nie 
aber Silberreaktion) erkennen lassen. Zur gleichen Kategorie von Er- 
scheinungen gehdren die schon oben erwihnten Angaben Yorks (1913). 
Nach York, der Sp. crassa Kiitz. und drei andere (nicht bestimmte) Arten 
untersuchte, ist in den Zellen der 2 Filamente kurz nach Bildung des 
Kopulationskanals bedeutend mehr Stirke nachweisbar als in den Zellen 
der 3 Faden; au8erdem fand Yorx in letzteren weniger Pyrenoide. Das 
Plasma der 9 Zellen farbt sich mit Eisen-Hamatoxylin und Erythrosin 
intensiver. York gibt an, diesen im Stadium beginnender Kopulation auf- 
tretenden Unterschied wahrend 7 Jahre an Hunderten von Filamenten 
untersucht und immer bestatigt gefunden zu haben. Es wiire sonach der 
geringere Stiirkegehalt als sekundiirer Geschlechtscharakter der 3, hoéherer 
als sekundarer Geschlechtscharakter der 2 Zellen zu werten. Eigene Beob- 
achtungen an Sp. maxima haben mich jedoch (ebensowenig wie Luoyp 


[1926 IT, 81], der Sp. Webert daraufhin gepriift hat) nicht davon tiberzeugen 
kénnen, da8 Yorks Angabe 


immer zutrifft. Bei dieser 
Alge ist zunichst, wie oben 
schon bemerkt, bei den sich 
zur Kopulation anschicken- 
den Zellen ein allgemein be- 
trachtlich hoéherer Stirke- 
gehalt festzustellen als bei 
den vegetativen. Erstere 
lassen aber auch _haufig Hd et : 
deutliche , nach Jodprobe Fig. 14 (nach CzurRDA). Spzrogyra varians. Chemotro- 
schon mit schwacher Ver- pismus der Kopulationsschlauche. 
gréBerung leicht erkennbare 
Unterschiede insofern erkennen, als der Starkegehalt der ¢ und 2 Faden 
verschieden ist. Der héhere Starkegehalt fand sich indessen entgegen den 
Angaben Yorks nicht immer in den Zellen der zygotenbildenden Faden, 
auch das Umgekehrte wurde beobachtet. Es liegt hier also keine Ge-: 
schlechtsgebundenheit dieses Merkmals vor. Umfassendere Untersuchungen, 
als ich sie bisher ausfiihren konnte, werden noch zu zeigen haben, ob diese 
Verschiedenheiten im Stirkgehalt bei g und 2 Faden immer vorhanden 
sind, oder ob auch Zellen mit gleichem Stiarkegehalt kopulieren konnen. 
Wenn keine Geschlechtsgebundenheit vorliegt und letzteres nicht der Fall sein 
wiirde, so wiirde ein interessanter Fall von selektiver Befruchtung vorliegen. 
Es wurde oben bemerkt, daB& der osmotische Druck des Zellsaftes sich 
bei den geschlechtlich differenzierten Zellen im Plasmolyseversuch allgemein 


Aquarium gebracht wurde, dessen Wasser fortgesetzt erneuert wurde, wihrend Parallel- 
kulturen bei gleicher Beleuchtung und Temperatur in einer begrenzten Wassermenge 
reichlich fruktifizierten. KLeps weist auch darauf hin, daf in der Natur Sperogyren, 
die in Bachen vorkommen, nie fruktifizieren. Sp. f«vzatil’s Hilse ist in der Natur (in 
flieBendem Wasser) von Hise, Borer (1894, 9), Perir (1880, 27) nur steril gefunden 
worden; in den Kulturen BorGes traten dagegen Zygoten auf. Auch Der (1913) gibt 
von einer Sfcrogyra, die er fiir Sp. adnata Kiitz. hiJt, an, da er sie in flieBendem 
Wasser trotz fortgesetzter Beobachtung nie habe fruktifizieren sehen. Kin Beweis ist 
freilich hierdurch fiir die Annahme, daS das flieBende Wasser die chemomorphotisch 
wirksamen Stoffe wegspiilt, nicht gegeben. Kirss erklart dessen Einflu& anders; aber 
auch seine Erklirung ist zunachst rein hypothetisch. 


39 Algen. 


als geringer erweist als bei den vegetativen. In dieser Beziehung bestehen 
nun auch zwischen weiblichen und mannlichen Gametangien Verschieden- 
heiten; der osmotische Druck ist bei ersteren héher als bei letzteren (s. Luoyp 
1926). Damit mag es auch zusammenhangen, da in Versuchen von Kress 
(1896) mit Sp. inflata die Behandlung mit 6%iger Rohrzuckerlésung von 
den & Zellen besser vertragen wurde als yon den 3. Auf hohere Empfindlich- 
keit der ¢ Zellen 1a8t auch eine Beobachtung HaBERLANDTs (1890, 397) an 
Sp. quinina Kiitz. (= Sp. porticalis [Milll.] Cleve) schlieBen. An Material, 
das in dichten Watten in einem Aquarium gewachsen war, sah HaBeEr- 
LANDT, daB haufig die  Zellen (nicht aber die vegetativen Zellen der gleichen 
S Faden) noch vor Auflésung der Scheidewand im Kopulationskanal ab- 
gestorben waren, wihrend die zugehérigen 2 Zellen véllig intakt waren. 
Da die Beobachtung an sehr vielen ¢ Faden gemacht wurde, darf wohl an- 
genommen werden, daf die héhere Empfanglichkeit fiir die (nicht naher 
definierten) schadlichen Einfliisse irgendwie mit dem spezifischen Chemismus 
des $ Geschlechts zusammenhangt. 

Was das verschiedene Verhalten der Gameten beim eigentlichen Kopu- 
lationsakt anlangt, so wurde dariiber oben bereits das Wichtigste gesagt. 
Auch in der Tatigkeit der kontraktilen Vakuolen zeigen sich, wie Luoyp 
(1926) gezeigt hat, Verschiedenheiten, was in Anbetracht von deren Mit- 
wirkung beim Zusammenkommen der beiden Protoplasten begreiflich ist. 
Der Unterschied, der im Verhalten der Chloroplasten noch nach der Kopu- 
lation darin besteht, da die Chloroplasten des ¢ Gameten zugrunde gehen, 
wurde auch schon hervorgehoben. Eine Besonderheit gibt Petir (1880) fiir 
Sp. insigms Kitz. an. Er fand hier Faden mit zwei und solche mit drei Spiral- 
bandern in der Zelle. Bei der Kopulation erwiesen sich stets die Faden mit den 
dreibinderigen Zellen als die weiblichen. Ob hier wirklich ein geschlechts- 
gebundenes Merkmal vorliegt, bleibt zweifelhaft, da das untersuchte Material 
ja durch rege Vermehrung aus wenigen Zellen hervorgegangen sein kénnte, 
von denen zufallig eine weibliche die drei Chlorophylibinder gehabt haben 
kénnte. 


SchlieBlich noch ein Wort iiber die haufig in der Literatur angegebene 
GréBenverschiedenheit der ¢ und 9 Zellen. Ich meine damit nicht die bei 
vielen Arten vorkommende, oben schon erwihnte Volumvermehrung durch 
Anschwellung, die zweifellos ein weiblicher Geschlechtscharakter ist, sondern 
die Langenverschiedenheiten, die z. B. dazu fithren, daB bei zwei leiterformig 
verbundenen Faden nicht alle J Zellen zur Kopulation kommen, weil nicht ge- 
niigend Partner vorhanden sind. Man kann dann 6éfter sehen, daB diese iiber- 
zaihligen Zellen wohl Kopulationsschlauche treiben, die sich gelegentlich nach 
der Seite zu schrag gegeniiberliegenden Zellen kriimmen (s. Fig. 14), meist aber 
blind enden. Czurpa (1925, I) beobachtete, daB die Starkeanreicherung in diesen 
Zellen, die ihre sexuelle Stimmung anzeigt, spater wieder zuriickgeht. Wenn, 
was nicht selten vorkommt, mehr als zwei Faden miteinander kopulieren, in 
der Weise etwa, da8 ein mannlicher zwischen zwei weiblichen liegt, so 
kénnen natiirlich alle Zellen des ersteren in Funktion treten. 

_ Eingehende statistische Untersuchungen tiber die GréBenverschieden- 
heit der Zellen liegen nicht viele vor. BENNETT (1883) hat bei Sp. porti- 
calis folgende durchschnittlichen Unterschiede gefunden: 


Lange Durchm. Linge Durchm. 
im mm in mm 


Beispiel A. 3 Zellen: 2 Zellen = 0,0762 0,028 : 0,127 x0,0432. 
Beispiel B. $ Zellen: 2 Zellen = 0,089 0,0315 : 0,1016 x 0,0381. 
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_ Berechnet man daraus unter der Voraussetzung, daB ¢ und @ Zellen 
Zylinder sind (was annahernd zutrifft, da die 9 Zellen nicht angeschwollen 
sind), die Volumina (in cbmm), so ergibt sich: 

Beispiel A. ¢ Zellen:9 Zellen = 46,92 ; 186,23 = (ungefahr) 1: 4. 

Beispiel B. 3 Zellen: 2 Zellen = 68,96: 115,81 = a 

TRONDLE (1907, 189) gibt fiir Sp. neglecta 
Kiitz. das Verhaltnis der Volumina der 3 Zellen 
zu denen der jeweiligen 2 Partner folgendermaBen 
Boe oe Lobe bs EAST 1 ae: 1s 14nd L448: 
1 i Re RS SP Bo a Mn 2 
Auch hier also erhebliche Schwankungen, die 
jedoch in engeren Grenzen liegen als obige zwei 
Werte BENNETTS. 

Lioyp (1926, II) fand bei seinen (wenigen) 
Messungen an S#. longata Kiitz. ein durchschnitt- 
liches Langenverhiltnis von vegetativen: weib- 
lichen: mannlichen Zellen = 100: 59: 46. 

HEMLEBEN (1922) hat 91 Fadenpaare gleicher 
Lange mit zusammen 18655 Zellen von Sp. crassa 
Kiitz. untersucht, von denen 10197 als mannliche, 
8458 als weibliche festgestellt wurden. Das prozen- 
tische Zahlenverhaltnis der g und 9 Zellen ist da- 
nach 54,7: 45,3. HEeMLEBEN betrachtet infolge- 
dessen die verschiedene Zellgr6Be als ein Kriterium 
der Geschlechter. Leider werden die Resultate der 
Hinzelmessungen nicht angegeben, so daB man 
nicht beurteilen kann, ob und inwieweit der 
GréBenunterschied sich bei den einzelnen Faden- 
paaren findet. — W. West (1891), der bei Sé. 
mitida Link GréBenverschiedenheiten beobachtet 
hat, kommt zu keinem einheitlichen Ergebnis. 
Er fand hiaufig, daB die ¢ Zellen kleiner sind als 
die 2. Auch York (1913), der zahlreiche Messun- 
gen gemacht hat (die er aber im einzelnen nicht 
wiedergibt), hat keine Konstanz der GroBenunter- 
schiede gefunden und meint daher, da auf dieser 
Basis eine Unterscheidung von ¢ und Q Zellen 
nicht méglich sei. — 

Andere Untersucher fanden die mannlichen 
Zellen gréBer als die weiblichen. So MrRRIMAN 
(1920) bei Sp. ternata Ripart, bei der umgekehrt 
die weiblichen Faden infolge der gréBeren Zellen- 
zahl langer sind und regelmaSig an der Konvex- 
seite des Fadenpaares liegen. Rose (1885) gibt 
zwei Bilder (Taf. 7, Fig. 4 und 6) von leiterformig 
verbundenen Faden, in denen die abgebenden 
Zellen wesentlich gréBer sind als die aufnehmenden. 
Wie Roses Fig. 4 zeigt, kann das dazu fihren, 
daB die Zygote in der kleinen 2 Zelle keinen Platz 
hat und zu einem Teil in den Kopulationskanal 
ragt. In Kreps’ (1896, 231) Material von Sp. We- 
bert Kiitz. waren Faden mit mannlichen Zellen, die Fig. 15 (nach CLEVE). 
doppelt so lang waren wie die damit kopulierten Serene calospora. 


Kniep, Sexualitit. 


gfe 
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‘blichen. CLEvESs (1868) Abbildung von Sp. calospora Cleve (s. Fig. 15), 
oe See ee reou tet Art, zeigt ebenfalls ¢ Zellen, die bedeutend 
linger sind als die mit ihnen verbundenen 9; dasselbe sah CLEVE bei 

. tenuissima Kitz. Mi 
oH Cigars Beobachtungen einer von mir als Sp. porticalis (Mill.) Cleve 
bestimmten Form ergaben folgendes: Haufig waren die J Zellen kleiner als 
die 9 (s. Fig. 16a); es zeigte sich dann, daB viele J Zellen (wie aus Fig. 16a 
hervorgeht, etwa jede dritte) nicht zur Kopulation kamen. _Daneben fand 
sich aber auch das umgekehrte Verhalten (s. Fig. 16b). SchlieBlich fand ich 
auch Fadenpaare, bei denen alle Zellen restlos zur Kopulation gekommen 


Fig. 16 (Original). Spzropyra porticalis. a SG Zellen kleiner als 9. & Q Zellen kleiner 
als d. c Beide gleich grof. 


waren (s. Fig. 16c¢). Dieses Verhalten, das durch Creves (1868) Figuren 
(s. deren Wiedergabe in Fig. 17a und b) bestatigt wird, ahnelt dem von 
Sp. neglecta Kiitz., fiir die zwar TRONDLE (1907, 189 oben) sagt und durch 
Zahlen belegt (s. S. 33), die weibliche Zelle sei ,,wohl nie kleiner als die mann- 
liche“, wahrend er im Widerspruch damit auf der gleichen Seite ein kopu- 
lierendes Fadenpaar abbildet, bei dem simtliche ¢ Zellen entleert und die 
durchschnittlich kleineren 9 teilweise von der Kopulation ausgeschlossen sind. 

Alles in allem zeigt diese Zusammenstellung, daB sich eine allgemeine 
Regel titber den Zusammenhang zwischen relativer ZellgréBe und Geschlecht 
nicht aufstellen laBt. Bei einigen Arten mégen feste Beziehungen dieser 
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Art bestehen, denen man den Charakter sekundirer Geschlechtsmerkmale 
zuerkennen kann. Bei anderen ist das sicher nicht der Fall, mégen auch viel- 
leicht erblich bedingte GréBenverschiedenheiten der Zellen existieren, die 
dann aber nicht geschlechtsgebunden sind. 

Wir wenden uns nun der Frage der Geschlechtsbestimmung zu 
und beginnen mit den gemischtgeschlechtigen Arten.  Jeder Spirogyra- 
Faden ist ein Isohaplont, denn alle seine Kerne riihren in letzter Linie von 
einem der vier, bei der Reduktionsteilung in der keimenden Zygote ent- 
stehenden haploiden Kerne her. Wenn also in einem Spirogyra-Faden gewisse 
Zellen sich zu mannlichen, andere sich zu weiblichen Gametangien differen- 
zieren, so kann der ent- 
stehenden phaenotypischen 
Verschiedenheit dieser Ge- 
bilde keine genotypische 

Kernverschiedenheit zu- 
grunde liegen'). Die Ge- 
schlechtsdifferenzierung be- 
ruht also auf einem Ent- 
faltungsvorgang auf gleicher 
genotypischer Grundlage. 
Wann nun bei den moné- 
zischen Formen die Ent- 
scheidung dariiber fillt, ob 
eine Zelle méannlich oder 
weiblich wird, das laBt sich 
vorlaufig nicht sicher ent- 
scheiden. Zwar sind, wie 
wir sahen, gewisse Ge- 
schlechtscharaktere, wie die 
Anschwellung der weibli- 
chen Zellen, oft schon vor 
der Kopulation kenntlich; 
niemals treten sie aber sehr 
lange vorher auf. Die De- 
termination des Geschlechts- 
charakters der Zelle diirfte 
schon erfolgt sein, ehe sie 
sichtbar werden. 


se a 

. Tene ge) Bat Fig. 17 (nach CLEVE). Spirogyra porticalis. a S Zellen 
gezeigt, dab bei SP. spreet- kleiner als 9. 6 Beide etwa gleich grof. 
ana Rabh. mannliche und 


weibliche Zellen jeweils in Paaren auftreten, ein Verhalten, auf das 
iibrigens schon Hassaxu (1842, 34), spiter Overton (1888, 70) fiir Sp. com- 
munis Kiitz., Bennett und Murray (1889, 267), W. und G. S. West (1898, 
45f. fiir Sp. Jiirgensii Kitz. und Sp. inflata Rabh.) und Roperrson (1899, 
187) hingewiesen haben. TréNDLE nennt diese Paare Doppelzellen. Bei 
Sp. spreeiana scheinen 9 und 3 Doppelzellen ziemlich regelmabig miteinander 
abzuwechseln, so da& nach eingetretener Kopulation immer auf zwei Zygoten 
zwei leere Zellen folgen. Die das Zellenpaar einer Doppelzelle trennende 
Wand ist ungefaltet, wahrend die tibrigen Querwande gefaltet sind. TRONDLE 


1) Die Annahme CunNINGHAMs (1917), daB bei zwitterigen Sprrogyren die Re- 
duktionsteilung in die vegetativen Faden verlegt sein soll, bedarf wohl heute keiner 
Widerlegung mehr. Z 

3 
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halt nun die beiden Komponenten einer Doppelzelle fiir Schwestern; dab 
die sie trennende Wand keine Falten besitzt, betrachtet er als Zeichen ihrer 
Jugend'). In der Tat entstehen die Kopulationsbriicken fast stets an den 
gefalteten Querwinden. Nehmen wir diese Auffassung TRONDLEs als richtig 
an, so kénnen wir schlieBen, dab die Geschlechtsbestimmung vor oder spa- 
testens wihrend der Teilung einer Zelle zur Doppelzelle stattfindet. Offenbar 
wird nun durch die geschlechtliche Determinierung einer Zelle baw. Doppel- 
zelle die unmittelbare Nachbarschaft derselben in dem Sinne beeinfluBt, 
daB ihr das entgegengesetzte Geschlecht aufgeprigt wird. Das ist aus folzendem 
Grunde wahrscheinlich: TRONDLE beobachtete, dab die Zygotenbildung an 
verschiedenen, voneinander entfernt liegenden Stellen beginnt (vielleicht da, 
wo Zellen sehr entfernter Verwandtschaft nebeneinanderliegen — vgl. dazu 
TrONDLES Schema der Zellteilungsfolgen im Spivogyra-Faden 1907, 193, 
Fig. 11) und von da nach beiden Seiten fortschreitet. Er sah dann, daS beim 
Fortschreiten dieses Prozesses von den Fadenenden nach der Mitte gelegent- 
lich zwei gleichgeschlechtige Doppelzellen nebeneinander zu liegen kommen. 
Die nachstliegende Deutung hierfiir ist wohl die, dab die geschlechtliche 
Determinierung der Zellen der Kopulation vorauseilt, also auch von ‘den 
Fadenenden nach der Mitte vorschreitet, in der Weise, da immer abwechselnd 
die eine Doppelzelle weiblich, die nachste mannlich wird. Je nachdem nun 
die Zahl der Doppelzellen baw. der Zellen, die das zwischen den ersten (an 


Fig. 18 (nach TRONDLE). Spirogyra spreecana. Doppelzellen, von denen eine Zelle ¢, 
die andere Q ist. 


den Fadenenden entstehenden) Zygoten gelegene Mittelstiick ausmachen, 
eine gerade oder ungerade ist, werden zwei gleichgeschlechtige oder zwei 
ungleichgeschlechtige Doppelzellen zusammenstoBen, gleichgiiltig, ob der 
ProzeB der Zygotenbildung in beiden Richtungen gleichschnell fortschreitet 
oder nicht. — Ausnahmslos treffen diese Regeln bei Sp. spreetana freilich 
nicht zu. TRONDLE selbst beschreibt einige Abweichungen. In einem Falle 
hat er Kopulation tiber eine ungefaltete Querwand gesehen, innerhalb einer 
Doppelzelle ist also ein ¢ und ein 9 Gamet gebildet worden, in einem anderen 
erfolgte zwar der Gametenitibertritt iiber die gefaltete Wand, aber aus einer 
Zelle, deren zur gleichen Doppelzelle gehérige Nachbarin eine Zygote enthielt 
(Fig. 18). In einem Faden, der mit 3 anderen leiterférmig verbunden war, 
auberdem Seitenkopulation zeigte, wurden 6 aufeinanderfolgende Zygoten ge- 
sehen. Da das Geschlecht der Zellen nachtraglich umgestimmt werden 
kann, schliebt TRONDLE aus einem Fall, in dem von zwei seiner Meinung 
nach urspriinglich 9 Komponenten einer Doppelzelle die eine eine Schwellung 
zeigte, die andere nicht. Von letzteren nimmt TRONDLE offenbar an, daB sie 
mannlich geworden ist. Ich méchte diesem Fall, auf den M. Harrmann 
(1923, 13) ein gewisses Gewicht legt, keine besondere Bedeutung beimessen, 


1) Das ist, wie LLoyp (1926, II, 79) mit Recht hervorhebt, nicht zutreffend: 
handelt sich einfach um ein Ausbleiben der Faltung, wie sie bei beschleunigten Tellupen 
haufig ist und auch bei vegetativen Zellen vorkommt. Aber auch Luoyp (1926, I 161) 
gelangt bei Sp. longata (die keine Falten hat) zu der Uberzeugung, da8 die ’ Doppel- 
zellen“ aus einer Mutterzelle durch Teilung hervorgegangen sind und stiitzt sie durch 
gute Griinde. 
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da das weitere Schicksal dieser Zellen von TRONDLE anscheinend nicht ver- 
folgt worden ist. 

Es fragt sich nun, ob und inwieweit TrONDLES Angaben iiber S¢, 
Spreeiana auf andere gemischtgeschlechtige Arten zutreffen.  HEMLEBEN 
(1922) schlieBt sich TréNDLEs Auffassung an und scheint ihre Allgemein- 
giltigkeit anzunehmen; Luoyp (1926, I) bestitigt sie fiir SP. longata. Hem- 
LEBEN fiigt hinzu, da der TeilungsprozeB, der der Geschlechtsbestimmung 
folgt, nicht bei der Zweiteilung (Doppelzelle) haltzumachen braucht, sondern 
bis zur 4-, 8-, 16-Teilung fortschreiten kann, so daB jeweils Gruppen von bis 
zu 16 gleichgeschlechtigen Zellen nebeneinander liegen wiirden. Leider ist 
HemLepens Arbeit nicht zu entnehmen, ob er solehe Gruppen wirklich ge- 
sehen hat; er gibt nur schematische Bilder ohne Artbezeichnung und sagt 
auch nicht, welches und wieviel Material er untersucht hat. Sieht man die 
in der Literatur sich findenden Abbildungen von gemischtgeschlechtigen 
Spirvogyren im Hinblick auf TrénpLEs Schema durch, so findet man viele, 
die eine andere Deutung erfordern, mindestens Abweichungen von der Regel 
erkennen lassen. Ich beschriinke mich auf wenige Beispiele. Prrrr (1880) 
bildet eine Sf. quadrata Pet. ab, bei der faltenlose Wande véllig fehlen. In 
Fig. 5 (S. 22) liegen zwar die Zygoten paarweise nebeneinander, das Bild, das 
Seiten- und Leiterkopulation zeigt, stimmt aber nicht zu dem TRONDLEschen 
Schema, das die Abwechslung von 3 und Q Doppelzellen fordert. So folgen 
z. B. in dem Faden rechts 49 Zellen aufeinander. Ich selbst habe 3 gemischt- 
geschlechtige Arten mit gefalteten Querwanden (Sp. Hassallit Petit, Sp. grevil- 
leana Kiitz. und Sp. inflata Rabh.) untersucht. Sie zeigten alle mehr oder 
weniger erhebliche Abweichungen von TRONDLEs Schema.  Doppelzellen 
kommen bei diesen Arten gewiB vor; das regelmiBige Abwechseln von 29 mit 
25 Zellen war aber z. B. beiSp. Hassallii recht selten. Beiletzterer wurde z. B- 
auch oft Kopulation innerhalb einer Doppelzelle (wobei die Kopulationsbriicke 
iiber die ungefaltete Querwand ging) gefunden, ferner Ubertritt des Inhalts 
einer Teilzelle (a) zur benachbarten Teilzelle (c) der nachsten Doppelzelle, 
wihrend sich in der zu a gehérigen Teilzelle b eine Zygote bildete und ahn- 
liches. — Die Formen ohne Membranfalten verhalten sich auch nicht ein- 
heitlich. Lioyp (1926, I) fand, wie oben schon bemerkt, bei Sp. longata im 
allgemeinen gepaarte Anordnung der Q und ¢ Zellen. Bei Sp. condensata 
Kiitz. und einer anderen, fast ausschlieBlich seitlich kopulierenden Form, 
die ich als Sp. catenaeformis Kiitz. bestimmte'), fand ich keine Regelmabig- 
keit. Q und g Zellen waren fast ebensooft einzeln nebeneinander anzutreffen 
als in Paaren. 

Im ganzen genommen laBt sich also sagen, daB das Doppelzellenschema 
bei einzelnen Arten wohl mit verhaltnismaBig wenig Ausnahmen zutrifft, 
wihrend bei anderen die Ausnahmen so groB sind, da man kaum noch von 
einer Regel sprechen kann. Einige dieser Ausnahmen zeigen klar, daB die 
geschlechtliche Determinierung erst nach der Teilung, durch die die Doppel- 
zelle entsteht, erfolgen kann. Das ist dann der Fall, wenn eine Doppelzelle 
einen 9 und einen 4 Gameten bildet. Die Fille, in denen 2 und ¢ Zellen 
einzeln nebeneinander liegen (umgeben von vegetativen Zellen), lassen ver- 
muten, daB hier die geschlechtliche Differenzierung ohne unmittelbar vorher- 
gehende Teilung erfolgt ist. Das Schema wird scheinbar véllig gestort, wenn 
ein Faden mit Seitenkopulation gleichzeitig mit einem anderen leiterférmig 
kopuliert (s. z. B. Fig. 6, S. 22). Dann kann man oft auf langere Strecken 


1) Zygoten 28—30 uw breit, 48—63 uw lang. 1 Chromatophor, Zellbreite 20—28 u, 
© Zellen mit diu®erst schwacher Anschwellung. 
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gleichgeschlechtige Zellen sehen. Auf diese, wie mir scheint, nicht uninter- 
essante Erscheinung will ich erst bei Besprechung der Gattung Zygnema 
(s. S. 53) eingehen, da sich dort Gelegenheit geben wird, einen besonders 
instruktiven Fall zu besprechen. 

Den gemischtgeschlechtigen Spivogyren stehen die getrenntgeschlech- 
tigen gegeniiber, bei denen sich die geschlechtliche Differenzierung auf die 
ganzen Faden erstreckt, und die demgema8 nur Leiterkopulation zeigen. 
Hemiesen (1922, 1923) hat besonders nachdriicklich darauf hingewiesen, 
daB hier eine strenge Scheidung in j (Gameten abgebende) und Q (Gameten 
aufnehmende) Faden festzustellen ist. Er verlegt Ort und Zeit der Geschlechts- 
bestimmung in die Zygote, wo durch die Reduktionsteilung die geschlechts- 
bestimmenden Faktoren so verteilt werden sollen, daB von den vier haploiden 
Kernen zwei minnlich, zwei weiblich determiniert werden. Da nur ein ha- 
ploider Keimling aus der Zygote hervorgeht, mu dieser entweder streng 
mannlich oder streng weiblich sein; es wiirde also nach HemMLEBEN eine 
genotypisch bedingte Didzie vorliegen. Alle durch vegetative Vermehrung 
entstandenen Nachkommen einer Zelle oder eines Fadens miiBten das Ge- 
schlecht dieser Zelle oder dieses Fadens bewahren. Da die Gametenbildung 
nach unseren bisherigen Kenntnissen nur eintritt, wenn verschieden- 
geschlechtige Zellen einen Anreiz aufeinander ausiiben, so miiBten solche 
Kinzellkulturen (Klone) also auch unter den giinstigsten Kopulationsbedin- 
gungen steril bleiben. Bis vor kurzem waren wir fiir die Beurteilung dieser 
Frage fast ausschlieBlich auf Beobachtungen in der Natur angewiesen. Ob- 
wohl sich eine sichere Entscheidung auf diese Weise nicht gewinnen 1abt, 
so la8t sich doch nicht leugnen, daB viele davon der Auffassung HEMLEBENS 
giinstig sind. Versuche von Kress (1896, 230) mit Sp. varians Kiitz. sprechen 
ebenfalls sehr dafiir. Kress fand, dab Zellen em und desselben Fadens nie 
miteinander kopulierten, mochte dieser noch so sehr in sich verschlungen 
sein und dadurch den Zellen Gelegenheit zu engster Beriihrung geben, 
wahrend unter den gleichen Bedingungen (auf Agar) zwischen Zellen ver- 
schiedener Faden reichlich Zygotenbildung eintrat. Die Form von Sp. varians, 
die Kress in Handen hatte, kopulierte offenbar nur leiterférmig und 
stets in einer Richtung; sie entspricht also dem, was HEMLEBEN unter 
einer streng didzischen Art versteht. Anders steht es mit der Sp. varians, 
die Perir (1880) vor sich hatte und auf Taf. 4 abbildet?). Sie kopuliert seiten- 
und leiterférmig und interessiert uns hier besonders deshalb, weil nach 
Perrrs Bildern die Leiterkopulation hier auch stets in einer Richtung ver- 
lauft und von Kreuzkopulation nichts angegeben wird. Wenn wir die Annahme 
machen, die gewiB nicht auBerhalb des Bereichs des Méglichen liegt (und die 
auch von Kuess fiir gemischtgeschlechtige Arten in Betracht gezogen wird), 
dab daritber, ob Leiter- oder Seitenkopulation eintritt, AuBenbedingungen 
entscheiden*), und uns weiter vorstellen, dab die jeweiligen Kulturbedingungen 
nur Leiterkopulation gestatten, so wiirden wir unter diesen Umstinden 
auch Prrirs Form fiir eine getrenntgeschlechtige halten. Dieser Gesichts- 
punkt scheint mir wichtig fiir die Beurteilung der Versuchsergebnisse, die 
CzuRDA neuerdings (1925, I) mit Sp. Weberi Kiitz. erhalten hat, und die fiir 
den, der sich an Hemiesens Gedankenginge angepaBt hat, auf den ersten 
Blick frappierend sind. Czurpa isolierte Bruchstiicke von mannlichen und 


1) Abnliche Bilder lieBen sich aus der Literatur noch mehrere anfiihren. Man 
vgl. z. B. CooxEs (1882—1884) Taf. 36, wo die mondzischen Sp. condensata Vauch. 
und Sp. dongata Vauch. abgebildet sind. 

; 2) Da beiderlei Kopulationsmodi an einem Faden vorkommen kénnen, mu8 es 
sich wohl um sehr feine Unterschiede handeln. ; 
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weiblichen Faden!) und tibertrug sie einzeln auf Agar. Soweit sie sich dort 
weiterentwickelten, traten nach 10—20 Tagen normale leiterférmige Kopu- 
lationen auf. Obwohl nicht ausdriicklich gesagt wird, da® diese alle in einer 
Richtung verliefen, so diirfen wir doch das » normal nach dem ganzen Zu- 
sammenhang so interpretieren; da sich das Material in der Kultur sicher auch 
in einzelne Faden aufgelist hatte, so bot sich phaenotypisch also das Bild der 
Didézie. Das Auffinden eines solchen Materials in der Natur wiirde HEmLEBEN 
wohl dazu gefiihrt haben, die Form als genotypisch diézisch anzusehen. 
Wir sehen daraus jedenfalls, wie vorsichtig man bei der Beurteilung von Natur- 
beobachtungen sein muB, namentlich wenn sich diese nicht auf ein sehr groBes 
Material stiitzen. Man sollte nach Czurpas Ergebnissen erwarten, da® die 
ihm vorliegende Sp, Weberi?) ebensowohl zur kreuzweise verlaufenden, 
wie zur einseitig gerichteten Leiterkopulation neigen miiBte. Tatsachlich 
hat aber Czurpa in dem gewiB reichen, von ihm untersuchten Material 
nur einmal (in der Natur) kreuzweise verlaufende Kopulation in einem 
Fadenpaar gesehen. Er bemerkt daher mit Recht, da8 es sich um eine be- 
ziiglich ihrer Sexualitiét auBerst labile Form handeln muB, bei der (ebenso 
wie wir das bei Perrrs Sf. varians annehmen muBten und es sich z. B. auch 
fiir Zygnema chalybeospermum Hansg. [s. unten S. 56] gezeigt hat) also 
auBerst geringe Anderungen des physiologischen Getriebes den Geschlechts- 
wmschlag herbeizufiihren vermégen. Es spielen dabei sicher auch die gegen- 
seitigen Beeinflussungen der Faden eine wichtige Rolle. Wenn z. B. allgemein 
die Bedingungen fiir die geschlechtliche Fortpflanzung gegeben sind und ein 
Faden wird etwas friiher und schneller in der Richtung eines Geschlechts 
induziert als der andere, so werden wahrscheinlich von ihm Einfliisse aus- 
gehen, die darauf abzielen, in dem daneben liegenden Faden das entgegen- 
gesetzte Geschlecht zu wecken. 

Noch einer weiteren interessanten Beobachtung CzurDAs miissen wir 
gedenken, die sich in den Rahmen dessen, was M. Harrmann relative 
Sexualitat nennt, gut einfiigt. Czurpa sah in zwei Fallen, da8 ein Faden 
(A), der mit zwei anderen (B und C) leiterférmig verbunden war, sich gegen- 
iiber B weiblich, gegeniiber C mannlich verhielt. Hartmann hat friiher 
schon ahnliche Beobachtungen gemacht, von denen er aber selbst sagt, daB 
sie nicht einwandfrei waren (s. HartTMANN 1923). Er geht von der Vorstellung 
aus, daB eine absolute Scheidung mannlicher und weiblicher Faden nicht 
existiert und nimmt an, daf ,,die Masse mannlicher und weiblicher Substanz‘‘ 
auf die Faden in jeweils ganz verschiedener Weise verteilt sein kann. Uber-. 
wiegt das mannliche Element eines Fadens gegentiber demjenigen seines 
Partners, dann ist er der abgebende, trifft er jedoch auf einen anderen Partner, 
der verhaltnismaiBbig mehr mannliches Element enthalt, so wird er diesem 
gegeniiber der aufnehmende Faden. Wir sehen, daS CzurpAs oben erwahnter 
Versuch hierzu paBt. 

Eine andere Frage ist nun die, ob alle Spivogyren sich dieser Anschauung 
fiigen, die fiir die gemischtgeschlechtigen Formen (wenn auch vielleicht 
nicht in der speziellen Formulierung, die Hartmann ihr gibt) gewiB viel fir 
sich hat. Das wird davon abhingen, inwieweit CzurDas Beobachtungen 


1) Das Geschlecht der Faden wurde dadurch ermittelt, daB CzurDA diese Bruch- 
stiicke von Fadenpaaren entnahm, die miteinander kopuliert hatten. 4 : 

2) In den Floren findet man Sp. Weber? Kiitz. als seiten- und leiterférmig kopu- 
lierend, also als monézische Art angegeben. CzuRDA hat niemals Seitenkopulation ge- 
sehen, woraus mit gréBter Wahrscheinlichkeit hervorgeht, da8 der von ihm untersuchten 
Form die Fihigkeit hierzu abgeht. Es handelt sich also um einen Fall, auf dessen 
mdgliches Vorkommen schon oben hingewiesen wurde (s. S. 23). Vgl. im iibrigen tiber 
die Artbegrenzung der Sf. Weberi CzurDAs Anm. 1 auf S. 442 (1925, I). 
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eine Verallgemeinerung zulassen. Ein definitives Urteil hieriiber 1aBt sich 
noch nicht abgeben. Es ware aber meines Erachtens iibers Ziel geschossen, 
wenn man auf Grund dieser mit einer Art gemachten Erfahrungen schlieBen 
wollte, daB genotypische Geschlechtertrennung bei den Spirogyren iiberhaupt 
nicht vorkommt. Dafiir gibt es doch zu viele Beobachtungen, die dagegen 
sprechen. und die zum mindesten zeigen, daf in der Natur die Geschlechter- 
trennung der Faden bei zahlreichen Arten eine absolut konstante ist, Kreuz- 
kopulation also nicht eintritt. Auch die vielen Falle, in denen ein Faden mit 
mehrerenanderen kopuliert und dabeistets sein Geschlecht wahrt*), sprechen, 
soweit es sich nicht um isolierte Beobachtungen handelt, aus denen sich nie 
etwas schlieBen laBt, dafiir. Zum Beleg gebe ich nur eine Abbildung von 
W. West (1891) von SP. mitida Link hier wieder (Fig. 19), die sechs miteinander 
kopulierende Faden zeigt. Eigene Beobachtungen ganz ahnlicher Art habe 


Fig. 19 (nach W. WEST). Spirogyra nitida. Sechs miteinander kopulierende Faden 
die alle entweder rein m&nnlich oder rein weiblich sind. ‘ 


ich in gréBerer Zahl bei Sp. maxima Wittr. und Sp. porticalis Cleve gemacht. 
Hier ist also auch von relativer Sexualitat nichts zu merken. Dariiber, ob 
etwa bei verschiedenen Arten die Starke der sexuellen Tendenzen verschieden 
ist, miBten Bastarde AufschluB geben, deren ja schon eine ganze Reihe be- 
kannt sind?). 

Zusammentfassend kénnen wir also sagen: Es gibt gemischtgeschlechtige 
und wahrscheinlich auch genotypisch getrenntgeschlechtige Spirogyren 
Unter ersteren gibt es wahrscheinlich solche, die die Zygoten ausschlieBlich 


1) Solche Mehrfachverbindungen scheinen namentlich dann leicht 

' aufzutret 

das eine Geschlecht der Zahl (oder der Aktivitat?) nach stark iiberwiegt. “Das Maa 

Nae ate aus Ween von Bennett (1883) und W. und G. S. West (1898) 
. Sie fanden mehr 9. RoBeRTson (1899, 1 U i 

fest und belegt es durch Abbildungen. Ce a ee 


2) Vgl. die Arbeiten von Bessy (1884 z 5 
TRANsEav {1919, 11) Fig, 20) (1884), WoLLe (1887), ANDREWS (1911, 1912), 
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durch Seitenkopulation bilden, sicher solche, die Seiten- und Leiterkopulation 
zeigen und solche, bei denen bisher nur Leiterkopulation beobachtet worden 
ist. Die vegetativen Faden der gemischtgeschlechtigen Formen diirften 
zundchst sexuell indifferent sein. Durch irgendwelche, bisher unbekannte 
Umstande kénnen gewisse Zellen sexuell induziert werden und Gameten 
bilden. Diese Vorginge kénnen in gewissen Zentren beginnen und sich von 
dort aus ausbreiten. Bei genotypisch didzischen Arten miiBte das Geschlecht 
in Form einer latenten Determinierung festgelegt sein. Die Aktivierung der 
Gametenbildung hangt von der Realisierung bestimmter Bedingungen ab, 
unter denen allem Anschein nach das Vorhandensein und die gegenseitige 
Beeinflussung von Faden beiderlei Geschlechts wesentlich ist. 

_ Fir die experimentelle Arbeit ergeben sich daraus Aufgaben ver- 
schiedenerlei Art. Grundsitzlich wichtig fiir jede exakte Untersuchung, 
die eine Auswertung auch nach der quantitativen Seite gestatten soll, ist 
die absolute Reinkultur. In dieser Beziehung sind durch die Arbeiten von 
Uspenskiy (1924) und namentlich durch Czurpas (1926) neueste Ver- 
suche verheiBungsvolle Anfinge gemacht worden, die hoffen lassen, daB die 
Frage der genotypischen Diézie bald einer definitiven Losung zugefiihrt 


Fig. 20 (nach WoLLE). Bastard von Spirogyra majuscula mit Sp. calospora. 


werden wird. Was die sexuelle Determinierung und Aktivierung der geschlecht- 
lichen Potenzen anlangt, so fehlen uns vorlaufig Anhaltspunkte dafiir, welche 
Faktoren bei gemischtgeschlechtigen Arten dariiber entscheiden, ob eine Zelle 
zu einem weiblichen oder mannlichen Gametangium wird. Die bisherige 
experimentelle Arbeit erstreckt sich fast ausschlieBlich darauf, die Bedingungen 
zu ermitteln, unter denen iiberhaupt Gametenbildung und Kopulation ein- 
tritt, und auch da ist bei aller Anerkennung des Geleisteten der Erfolg insofern 
noch recht mangelhaft, als diese Ermittelung nur bei verhaltnismaBig wenigen 
Arten gelungen ist und auch bei diesen nicht jederzeit, sondern nur dann von 
Erfolg war, wenn die Algen sich bereits in einer ,, Kopulationsstimmung 
befanden, d. h. wenn der Ubergang von dem sexuell latenten in den aktiven 
Zustand bereits anderweitig eingeleitet war. Das Hauptergebnis der bis- 
herigen Versuche in dieser Richtung besteht darin, dab gezeigt worden ist, 
unter welchen Bedingungen diese zur Gametenbildung und Kopulation 
fiihrenden Prozesse fortschreiten und beschleunigt werden und durch 
welche Mittel sie gehemmt werden kénnen. Aus Kiess’ bekannten Ver- 
suchen (1896) geht hervor, daB zur Kopulation vor allem Licht ndtig ist. 
Rohrzucker wirkt forderlich, kann aber das Licht nicht ersetzen, da im 
Dunkeln die Kopulation auch bei Rohrzuckerzugabe ausbleibt. Es handelt 
sich also nicht allein um die assimilatorische Wirkung des Lichts. Durch 
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Temperaturerhéhung wird der Vorgang, wie Benecke (1908) bestatigt hat, 
beschleunigt. Knopsche Nahrlisung unterdriickt die Zygotenbildung; diesen 
Einflu8 hat Beneoxe (1908, 1925) dahin priizisiert, daB er die Stickstoft- 
verbindungen als den maBgebenden Faktor nachwies, deren Fehlen yermut- 
lich auch in der Natur den Anla& zur Zygotenbildung gibt). Unis (1923) 
hat darauf hingewiesen, da, wie zu erwarten, auch das pH des Standorts 
dabei eine Rolle spielt. 

SchlieBlich mag noch einiger Besonderheiten gedacht werden, die bei 
Spirogyra vorkommen. Nicht selten beobachtet man zygotenahnliche Bil- 
dungen, die ohne Kopulation entstehen. Schon den Alteren Autoren 
(s. SCHLEIDEN 1846, 33; Nigerr 1847, 151; A. Braun 1849, 308; Mout 1851, 
269; ArEscHOUG 1853, 251; N. Prinasnemm, Ges. Abh. I, 143) war ihr Vor- 
kommen bekannt. Witte (1887, 498) glaubt unter ihnen zwei verschiedene 
Gebilde unterscheiden zu miissen, die er Aplanosporen und Parthenosporen 
nennt. Ersteres ist gewif in den Fallen richtig, in denen fiir derartige 
Bildungen kein Homologon in Gestalt von Zygoten existiert, wie z. B. bei 
den Aplanosporen von Conferva stagnorum Kiitz. und C. Wittrockii Wille, 
die Witte (1887, 459ff.) beschrieben hat. Wenn aber die Gebilde den 
Zygoten so auffallend gleichen, wie das bei den Zygnemaceen der Fall ist, 
so darf schon daraus die Berechtigung hergeleitet werden, sie als Azygoten 
(Parthenosporen) anzusprechen. WittEs Argumente sind auBerdem schon 
deshalb anfechtbar, weil der natiirliche Zusammenhang zwischen Kopulations- 
schlauchbildung und sexueller Entfaltung der Protoplasten héchst zweifel- 
haft ist. Bei Spevogyra conspicua u. a. bildet ja das 2 Gametangium gar keinen 
Kopulationsschlauch (s. oben S. 29); auBerdem werden vielfach gewisse 
sexuelle Differenzierungen, wie die Anschwellung des 9 Gametangiums, schon 
vor der Bildung der Kopulationsbriicke eingeleitet. Nachdem inzwischen 
auch bei Sp. mirabilis echte Zygotenbildung nachgewiesen ist (s. unten) 
und Zygnemaceen bekannt geworden sind, bei denen in demselben Faden 
Zygoten und Aplanosporen im Sinne WiLLEes vorkommen (s. §. 42), die 
auBerlich den Zygoten gleichen, trage ich kein Bedenken, die letzteren als 
Azygoten zu bezeichnen und sie denjenigen Azygoten gleichzusetzen, die nach 
Entstehung vollstandiger oder unvollstandiger Kopulationsschlauche gebildet 
werden. 

Bei Spirogyra muratilis Kiitz. ist die Azygotenbildung die Regel?). 
Das Vorkommen von Leiterkopulation bei dieser Art hat bisher nur PLAYFAIR 


1) Die gréBtenteils negativen Ergebnisse von DANFORTH (1913) bedeuten dem- 
gegeniiber wenig. Wenn die Spirogyren in DANFORTHs Kulturfliissigkeiten meist nach 
kurzer Zeit abstarben, so zeigt das, dai schidigende Einfliisse vorhanden waren, die das 
Resultat natiirlich wesentlich beeintrichtigen muften. Wer sich mit der Kultur yon 
Spirogyren niher beschiftigt hat, der wei’, wie empfindlich diese Algen sind und wie 
sehr das Ergebnis z. B. von der Wahl geeigneter Gliser, der Reinheit des destillierten 
Wassers und der verwandten Salze abhingt. Da8 es sich um ein wahrscheinlich sehr 
komplexes Phinomen handelt und die Zygotenbildung nicht immer, sondern nur dann 
hervorgerufen werden kann, wenn eine gewisse ,,Kopulationsstimmung“ vorliegt, hat auch 
schon BENECKE hervorgehoben. In dieser Beziehung hat DANFORTH BENECKES Befunde 
teilweise bestitigt. Zur Annahme einer erblichen Periodizitat liegt vorliufig jedenfalls 
kein Grund vor. 

2) Allerdings ist bestritten worden, da es sich um echte Parthenogenesis handelt. 
Petit (1880) gibt in Ubereinstimmung mit einer Annahme AL. BRAUNS (1849, 321) an, 
da der Inhalt einer Zelle sich in zwei Teile teilt, die sich dann wieder vereinigen. 
Das spriche fir Zygotenbildung auf dem Wege der Autogamie (Adelphogamie). Nach 
KLEBS (1896, 254) kontrahiert sich jedoch der Protoplast einfach und wandelt sich in 
eine braungefirbte Spore“ um. Da schon DE Bary (1858, 7) ausdriicklich hervorhebt, 
daS der Zellkern dabei keine Verinderung erfahrt, sich also auch nicht teilt, ist an der 
Parthenogenesis nicht zu zweifeln. Das wurde neuerdings auch durch PETERSCHILKA (1923) 
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(1918, 510) angegeben und abgebildet. Wenn es sich hier tatsichlich um die- 
selbe Form handelt, die bisher nur mit parthenogenetischer Fortpflanzung 
bekannt war, so ware diese Fortpflanzung bei Spirogyra mirabilis also nicht 
obligatorisch. Ahnlich wie Sp. mirabilis verhalt sich vielleicht TRANSEAUS 
(1914, 290) Sp. narcissiana, bei der Zygoten zu fehlen scheinen. 

Als mehr oder weniger seltene Ausnahmeerschei- 
nung diirfte Azygotenbildung bei den meisten Arten 
vorkommen, besonders oft wohl in Zellen, denen aus 
irgendwelchen Griinden die Méglichkeit der Kopula- 
tion versagt blieb. TRranseau (1914, 294) berichtet 
z. B. fiir seine Spirogyra pratensis, dab Azygoten in 
Zellen gebildet werden mit Kopulationsschlauchen, die 
nicht zum Ziele gefiihrt haben und infolgedessen ge- 
schlossen geblieben sind. Bei der normalerweise leiter- 
formig kopulierenden Spirogyra tjibodensis v. Fab. 
fithrt von Faper (1912, 264) das haufige Auftreten 
der Azygoten darauf zuriick, daB — offenbar ge- 
schlechtsverschiedene — Faden sich gegenseitig beein- 
fluBt haben, da8 aber durch das schnelle Auseinander- 
fallen der Zellen (Sp. tyibodensis gehért zu den leicht 
in Einzelzellen zerspringenden Formen) die Kopula- 
tionsschlauchbildung unterbleibt. Fig. 21 zeigt zwei 
Azygoten von Spirogyra grevilleana. Die Zellen, die sie 
beherbergen, haben in beiden Fallen Ansatze zur Ko- 
pulation gemacht. Zellen eines danebenliegenden Fa- 
dens sind ihnen aber zuvorgekommen, vielleicht des- 
halb, weil die sexuelle ,,Neigung‘‘ zwischen den Zellen 
verschiedener Faden gréBer war als zwischen denen 
des gleichen Fadens. Hier wie in anderen Fallen ge- 
mischtgeschlechtiger Spivogyren ist meist nicht mit 
GewiBheit zu sagen, ob die Zelle, die die Azygote be- 
herbergt, mannlich oder weiblich determiniert war. DaB 
sowohl mannliche als weibliche Protoplasten Azygoten 
erzeugen kiénnen, geht unzweifelhaft daraus hervor, 
daB hiaufig zwei Zellen eine Kopulationsbriicke bilden, 
die Inhalte aber nicht (oder nur zum Teil) miteinander 
verschmelzen, sondern sich gesondert abrunden und 
mit Membranen umgeben — sei es, da sie in ihren 
Gametangien verbleiben oder daB der mannliche Ga- 
met ins weibliche Gametangium tiberwandert, ohne 
dort mit dem weiblichen zu verschmelzen. Ersteres hat 
schon Kiitzine (Phycol. generalis, Taf. 15, Fig. 3,4, 6) 
bei Spirogyra quinina Kiitz. gesehen. W. und G. S. 
West (1898, 46) geben es fiir Sp. bellies Crouan, Sp. 


ee 2p Fig. 21 (Original). 
velata Nordst. und Sp. condensata Kiitz. an, CLEVE (1868) eh tes ee 


fiir Sp. longata Kiitz., J. G. Brown (1918) fiir Sp. m- Mit 2 Azygoten (a2). 
tida Link. Die Angaben lieBen sich erheblich ver- 

mehren. Letzteres ist z. B. von Kotprrup RosenvincGe (1883) bei Sp. groen- 
landica Roseny., von WiLtE (1900, 23) bei Sp. insignis var. fallax Hansg., 


bestiitigt, der zeigte, daB in der Azygote von Anfang an bis zur Reife nur ein Kern 
enthalten ist. Die Azygotenkeimung hat LAGERHEIM (1883) gesehen. Uber das Ver- 
halten der Kerne hierbei macht er keine Angaben. 
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von mir bei Sp. condensata Kitz. (Fig. 22) und SA. catenaeformis Kiitz. be- 
obachtet worden. Vel. auch Rose (1885, Fig. 3). _ 

Kiexs (1896) verhinderte durch Plasmolyse mit entsprechend kon- 
zentrierten Rohrzuckerlésungen die Plasmogamie in sich zur Kopulation 
anschickenden Faden von Sp. varians Kiitz., Sp. longata Kiitz. und Sp. 
inflata Rabh. und erhielt so sowohl in den weiblichen wie in den mannlichen 
Zellen Azygoten, die sich auBerlich von den Zygoten nur der GréBe nach 
unterschieden und auch keimfahig waren. 

Weit seltener als Parthenogenese findet man Zygoten, die durch Ver- 
schmelzung dreier Protoplasten zustande gekommen, also vielleicht triploid 


sind. Die Verschmelzung dreier Kerne ist allerdings meines Wissens bisher 
ebensowenig konstatiert worden wie die Keimung dieser Zygoten. Kine ge- 
wisse Neigung zur Kopulation dreier Zellen scheint bei Sp. mitida Link. zu 
bestehen. DE Bary (1858, 6) gibt an, bei dieser Art zweimal die Vereinigung 
dreier Protoplasten gesehen zu haben.  ,,Die sehr groBbe aufnehmende Zelle: 
hatte zwei Kopulationsfortsatze getrieben, deren jeder mit einer Zelle eines. 
anderen Fadens verbunden war. Beide hatten ihre Primordialschlauche 
mit dem aufnehmenden zu einer groBen elliptischen Zygospore vereinigt.* 
Nicht immer kommt es in solehen Fallen zur Verschmelzung der drei 
Gameten. Scumuta (1899) hat bei der gleichen Art zwei Falle von leiter- 
formiger Verbindung dreier 
Zellen beobachtet und ab- 
gebildet. In einem Falle 
war eine (ziemlich groBe) 
3 Zelle mit zwei Q ver- 
bunden. Der ¢ Protoplast 
trat, wie zu erwarten, nur 
in eine der @ Zellen iiber, 
wo eine diploide Zelle ent- 
. BA eee eae stand; die andere 2 Zelle 
Fig. 23 (nach CLEVE). ra hyalina, Triploide blieb vegetativ!). Ferner 
liegen ahnliche Angaben 
fir Sp. mtida von J. G. Brown (1918) vor, der ebenso wie CzurpDA 
(1925, I) bei Sp. varzans (s. Fig. 14) sogar Kopulation einer Zelle mit drei 
anderen beobachtet hat. Zur Zygotenbildung scheint es hier nicht gekommen 
au sein. CLEVE (1868) bildet von Sp. hyalina Cleve eine mutmaBlich triploide 
Zygote ab (s. Fig. 23) die durch Leiterkopulation einer 9 mit 2 $ Zellen ent- 
standen ist. Analoge Fille finden sich angegeben bei Rose (1885, Taf. a). 
Borge (1891, Fig. 2), W. und G. S. West (1898, Taf. 5, Fig. 66 betr. 
Sp. maxima Witt.), RoBertson (1899, Fig. 14), Monremartrni (1901 betr. 
Sp. longata |Ag.] Kg.) Anprews (1912, Fig. 4, wiedergegeben in Fig. 24). 


; 1) Ahnliche Erscheinungen (mit dem Unterschiede, da® auch die andere © Zelle 
sich abrundete und zur Azygote wurde) beobachteten ATWELL (1889, 154) bei Sp. lon- 
gata Kiitz. und Hanscire (1893, 252) bei Sp. arcta Kiitz., ferner GERASSIMOW (1898 
494) bei Sp. mazjuscula Kitz. ‘ 
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Besonders merkwiirdig sind die von Luoyp (1926, II, 76, Taf. 1, Fig. 2) 
bei SA. maxima Wittr. beobachteten polygamen Zygoten, an deren Zustande- 
kommen zwei weibliche und eine minnliche Zelle beteiligt waren. Sie ent- 
Standen in der Weise, dab bei der Kopulation die Teilungswand zwischen 
zwei weiblichen Zellen noch nicht geschlossen war und so zwei weibliche 
Protoplasten sich vereinigen konnten. 

_AuBer durch die hufeisenformigen Verbindungsbriicken kommt bei 
gemischtgeschlechtigen Arten gelegentlich auch eine Vereinigung zweier 
benachbarter Protoplasten durch die Querwand hindurch vor. Das be- 
obachtete Rose (1885) bei Sp. longata Kiitz., Cuopar (1910) bei Sp. quadrata 
Petit var. mirabilis Chod. Wahrend diese beiden Angaben sich auf seltene 
Ausnahmefille beziehen, ist es bei Sp. colligata Hodgetts (1920), die auch 
in anderer Beziehung von den iibrigen Spivogyren abweicht, eine nicht seltene 
Erscheinung. Bei dieser Art kénnen die Zygoten auf dreierlei Weise entstehen: 
durch Leiterkopulation (das ist der haufigste Fall), durch normale Seiten- 
kopulation und durch Terminalkopulation. 


Fig. 25 (nach WILLE). 


Fig. 24 (nach ANDREWS). Sf7rogyra crassa. Zwei triploide Spirogyra fallax. ZLygote 
Zygoten. in der ¢ Zelle. 


Einen Weg, diploide Spivogyren zu erzielen, hat GrRAssimow (1898) 
gewiesen, dem es bei Sf. majuscula Kiitz. gelang, durch Abkiihlung oder 
Einwirkung von Anaestheticis auf sich teilende Zellen aus einer Zelle zwei 
zu erhalten, von denen die eine kernlos war, wahrend die andere entweder 
zwei Kerne von gewoéhnlicher Gré8e oder einen auffallend groBen Kern 
enthielt. Es ist wahrscheinlich, daB letzterer diploid war. Beiderlei Zellen 
konnten zur Vermehrung (Fadenbildung) gebracht werden, wobei die Zwei- 
kernigkeit baw. die groBen Kerne erhalten blieben. Grrasstmow hat auch 
zweikernige Zellen zur Kopulation gebracht und die Keimung der Zygoten 
gesehen. Was in diesen Zygoten mit den Kernen vor sich ging, hat GE- 
RAsstmow leider nicht ermittelt. Gewisse Anzeichen sprechen dafiir, dab 
die einkernigen Zellen der Keimlinge, die Grrasstmow beschreibt, diploid 
waren. — Uber eine Sfivogyra-Zygote, die tetraploid gewesen sein kénnte, 
berichtet auch C. P. Lommen (1897); sie war durch Kopulation zweier nor- 
maler Zygoten durch eine Querwand hindurch zustande gekommen. [hr 
weiteres Schicksal wurde nicht verfolgt. 

SchlieBlich mag noch eines Ausnahmefalles gedacht werden, der sehr 
selten zu sein scheint und meines Wissens bisher nur einmal beobachtet 
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worden ist. Fiir Sp. fallax (Hansg.), die sich durch angeschwollene 2 und 
zylindrische g Gametangien auszeichnet, gibt Wit1e (1900, 23) das ‘Vor- 
kommen einer Zygote im minnlichen Gametangium an, die nur so ent- 
standen sein kann, da der 2 Protoplast in die mannliche Zelle gewandert 
ist (Fig. 25). Wie das zustande kommen kann, hat Luoyp (1926, I, 187) 
gezeigt, dem es gelang, durch Plasmolyse und nachfolgende Deplasmolyse 
einen wenigstens teilweisen Ubertritt des weiblichen Gameten in das mann- 
liche Gametangium zu erreichen. 


Zur leichteren Orientierung gebe ich noch ein Verzeichnis tiber die Ge- 
schlechterverteilung der wichtigeren Spivogyra-Arten, soweit sie sich aus der 
Literatur und eignen Beobachtungen ermitteln lieB. Taursron (1919) hat in 
dieser Richtung vorgearbeitet; seine Zusammenstellung stiitzt sich hauptsach- 
lich auf die Angaben von Cottins (1909), Cookr (1882—84), Hassax (1845), 
Perit (1880), pr-Tont (1889), Transrau (1914 ff.), W. und G. S. West (1898). 
Eine Gruppierung in Arten, die nur leiterférmig kopulieren und solche, 
die (auch oder ausschlieBlich) Seitenkopulation zeigen, erschien nicht tun- 
lich, da die Angaben der einzelnen Autoren iiber ein- und dieselbe Art in 
dieser Beziehung oft nicht iibereinstimmen. Bei der Schwierigkeit der Identi- 
fizierung ist es in vielen Fallen zweifelhaft, ob die Angaben, die verschiedene 
Autoren iiber eine Art machen, sich wirklich auf dieselbe Art beziehen. Das 
zeigt zugleich den bedingten Wert einer solchen Zusammenstellung, an deren 
Stelle wir aber vorlaufig, ehe die Spivogyren kulturell viel eingehender unter- 
sucht sind als bisher, nichts Besseres setzen kénnen. — Im folgenden bedeuten: 

L: daB ausschlieBlich Leiterkopulation, die in der Richtung von einem 

Faden zum anderen (also nicht kreuzweise) verlauft, angegeben wird. 

S: daB auBer Leiterkopulation auch Seitenkopulation angegeben wird. 

nur S: daB das ausschlieBliche Vorkommen von Seitenkopulation an- 

gegeben wird. 

K: daB kreuzweise verlaufende Leiterkopulation angegeben wird. 

Ks wurde ferner wenigstens auf einen morphologischen Geschlechtsunter- 
schied, die bei vielen Arten vorkommende Anschwellung der weiblichen 
Zellen, Riicksicht genommen: 

2 ang. bedeutet: weibliche Zellen angeschwollen. 
Qs. ang. bedeutet: weibliche Zellen stark angeschwollen. 

Kine vollstandige Aufzihlung der Literatur war nicht méglich. Ich habe 
mich auf die Angaben beschrankt, die mir einigermaBen zuverlassig erscheinen 
und im allgemeinen die bevorzugt, die durch Abbildungen belegt sind. 

Sp. adnata Kiitz. 

L; 9 wenig ang.: WoLLE (1887, 220; Abb.). 
Sp. aequalis Harv. 
nur L; F. L. Harvey (1892, 123). 
Sp. aequinoctialis G. S. West 
L; 2s. ang.: G. 5. West (1907; Abb.). 
Sp. affinis (Hass.) Petit 
S; Qs. ang.: DE-Tonz (1889); W. West (1891); W. und G. S. 
Wesr (1898); Petit (1880; Abb.). 
Sp. angolensis Welw. 
L: W. und G. 8. Wesr (1898). 

Sp. arcta (Ag.) Kiitz. 

L: Hanserre (1893), W. und G. S. West (1898), Henrine (1904). 
? ang.: DE-Tonr (1889). 


Sp. 
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. areolata Lagerh. 


L.; Qs. ang.: Lagernerm (1883; Abb.). 


. Baileyi: Schmidle 


L.; Qs. ang.: ScumipLEe (1896; Abb.). 


. bellis (Hass.) Cleve 


L.; 9 ang.: CLunvE (1868); Wotie (1887; Abb.). 
S: Cooke (1882; Abb.); W. und G. S. Wesr (1898). 


. borgeana Trans. 


L?; Q ang.: Transeau (1915). 


. borysthenica Kas. et Smirn. 


L; 9 ang.: Kasanowsky und Smrrnow (1913; Abb.). 


. braziliensis (Nordst.) Trans. 


L.: Wirrrock et Norpstept (1889). 


. Bucheti Petit 


L? Q ang.: Harior (1913). 


. calospora Cleve 


L: Woxe (1887; Abb.), W. und G. S. West (1898). 
K: Creve (1868; Abb. — betr. forma b). 


. catenaeformis (Hass.) Kiitz. 


L: W. und G. S. West (1898). 
S: DE-Tont (1889), Perrr (1880; Abb.), TRanseau (1914). 
Q ang.: LAGERHEIM (1884), TRANsSEAU (1914). 


. clycumlineata Trans. 


L; 2 ang.: TRansEAu (1914). 


. colligata Hodg. 


S; Qs. ang.: HopGettrs (1920; Abb.). 


. communis (Hass.) Kiitz. 


L: Wotte (1887; Abb.), Petrr (1880; Abb.), W. und G. S. West 
(1898), TorKa (1906). : 
S: OvEeRTON (1888). 


. condensata (Vauch.) Kiitz. 


L: Creve (1868; Abb.), W. und G. S. Wesr (1898). 
S: Perrr (1880; Abb.), Cooke (1882; Abb.). 
nur S: eigene Beobachtung. 


. conspicua Gay 


L; 2 ang.: Gay (1884, I). 


. crassa Kiitz. 


L: Woop (1872; Abb.), Petrr (1880; Abb)., WortE (1887; Abb.), 
CoPpELAND (1902), Trrrany (1926, Abb.), HemrEepen (1922). 
S: Cooke (1882; Abb.); W. und G. S. West (1898), BenEcKE (1908). 


. cylindrospora West 


L: W. und G. S. West (1898). 


. daedalea Lagerh. 


L?: Transeau (1915), Taurston (1919). 


. decimina (Miill.) Kiitz. 


L: Woop (1872), Prtir (1880; Abb.), Worte (1887; Abb.), 
W. und G. S. West (1898). 


. dubia Kiitz. 


L; 2 wenig ang.: Woop (1872; Abb.), Wort (1887; Abb.). 
nur S: W. und G. S. West (1898). 

2 ang.: WoLLE (1887; Abb.). 
echinata ‘Tiff. 

L; @ ang.: Trrrany (1926, 180). 
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Sp. elegans Wollny (= Sp. Wollnyi de-Toni) 


SP. 
SP. 
SP. 


SP. 


~ 
\S4 
oP. 


L?: See (1877, 166). 
ellipsospora Trans. 
L: Transgau (1914, 294), Torrany (1928; Abb.). 
elongata (Berk.) Kiitz. 
L; 2 ang.: Worne (1887, 221; Abb.). 
exilis W. und G. — West 
L: W. und G. S. Wesr (1907, 186; Abb.). 
Vegetative Zeiten des 2 Fadens angeschwollen! (s. Abb. 11). 
fallax (Hansg.) s. Sp. insignis (Hass.) Kiitz. 


. Farlowit Trans. 


L? 2 ang.: TransEau (1915, 29). 


. fennica Cederer. 


L? 2 ang.: Cepercreutz (1924). 


: flavescens (Hass.) 


bh. 
L; 2 ang.: Perir (1880, 15), Cooke (1882; Abb.). 


: fluviatilis Hilse 


L; 2 ang.: Wore (1887, 216). 


. frigida Gay 


L?; Q wenig ang.: Gay (1884, II, 331). 


. Fiillebornit: Schm. = Sp. dectmina Kiitz. ? (s. W. u. G. S. West 


1907, 187) 
L: Scumrpre (1902, I, 56; Abb.). 


. fusco-atra Rbh. 


L: Woune (1887, 215; Abb.). 


. gallica Petit 


L: Prtrr (1880, 23; Abb.). 


. Goetze? Schm. 


L; 2 ang.: Scuampre (1902, IT, 251). 


. gracilis (Hass.) Kiitz. 


L; 2 ang.: Perrr (1880, 15; Abb.), WoLte (1887, 211; Abb.). 
K und 8S: W. und G. S. West (1898, 48). 


. grevilleana (Hass.) Kiitz. 


L:Qang.: WoLvr (1887, 209; Abb.), W. und G. S. West (1898, 43). 
S; 2 ang.: Perrr (1880, 10; Abb.); eigene Beobachtung. 
K: eigene Beobachtung. 


. groenlandica Kold. Ros. 


S: K. Rosenviner (1883, 39). 


‘6. Gross? Schm. 


S; Q ang.: Scxuipre (1901, 3). 


. Hartigtt Kitz. 


S: Kirare (Tab. phye. 1855, 5, 33). 


. Hassallét (Jenn.) Petit 


nur 8; 2 ang.: Perrr (1880, 12; Abb.), Wott (1887, 210; Abb.). 
S und K: eigne Beobachtung. 


. heeriana Nag. 


L: pg Bary (1858, 4). 


. hydrodictyva Trans, 


S: Transpau (1915, 29). 


b. hyalina Cleve 


S: Crave (1868; Abb.). 
ilinoiensis Trans. 
L: Transpau (1914, 296). 


Kniep 
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. tnconstans Coll. 


L; Q ang.: CoLirns (1912, 73). 


. inflata (Vauch.) Rbh. 


S; 9s. ang.: Krronner (1878, 119), Perrr (1880, 7; Abb.), Gay 
(1884, I, 90). 


. insignis (Hass.) Kitz. 


L; Qs. ang.: Kircuner (1878, 120), Perrr (1880, 13; Abb.), 
DE-Tontr (1889, 772). 


. msigmis var. fallax Hansg. 


K: Hanserre (1888, I, 255), Witte (1900, Taf. 1, Fig. 23), 


. intermedia Rabh. 


L? Qs. ang.: Krrouner (1878, 121), TorKa (1906, 93). 


. trregularis Nig. . 


L: Kwtrzne (Tab. phye. V, Taf. 23). 


. jugalis (Ditiw.) Kiitz. 


L: Perir (1880 Abb.), Wott (1887, 219). 


. Juergensit Kitz. 


L: Petrr (1880. Abb.). 
S: W. Wesr (1891), W. und G. S. West (1898). 


. kuusamoénsis Hirn 


S: Hien (1895, 11). 


. Lagerheimir Wittr. 


S: Wrrrrockx-Norpstept (1889, Nr. 962). 


. laxa Kiitz. 


L: Petir (1880, 11; Abb.). 


. longata (Vauch.) Kiitz. 


L: Wo.te (1887, 214; Abb.), W. und G. S. Wesr (1898). 
S: Creve (1868), Sercuert und GARDNER (1902, 200). 
nur $?: Luoyp (1926). 

K: Monremartini (1901, 133). 


. lutetiana Petit 


L: Perit (1880, 21; Abb.), W. und G. S. West (1898, 43). 


. majuscula Kiitz. 


L: Woop (1872), Worx (1887; Abb.), Tirrany (1926, Fig. 172). 
5: G. 8. West (1916, 351). 


. malmeana Hirn 


L: Boree (1903, 281; Abb.). 


. margaritata Wollny 


L: Woutny (1877, 165; Abb.). 


. maxima (Hass.) Wittr. 


L: Wo. (1887, 218; Abb.), Turrany (1926, 45). 


. micropunctata Transeau 


L: Transeau (1925, 27). 


. mirabilis (Hass.) Kiitz. 


Meist mit Azygoten; 9 ang. 
L: Prayrarr (1918, 510). 


. narcissiana Trans. 


Azygoten 9 ang.: TranseAu (1914, 290). 


. Nawaschint Kasan. 


L: Kasanowsky (1913, 55). 


. neglecta (Hass.) Kiitz. 


L; 2 wenig ang.: Worzn (1887, 215; Abb.), TRONDiE (1907, 187), 
'  Prayrarr (1918, 512). 
S: W. und G. S. West (1898, 44). 
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_ nitida (Dillw.) Link 


L: Woop (1872, 169), W. Wesr (1891, 1161; Abb.), Trrrany 
(1926; Abb.). 


. orientalis W. und G. 8. West 


L; Qs. ang.: W. und G. S. Wesr (1907, 186; Abb.). 


. ovigera Mont. 


L?: Monraene (1850). 


. paraguayensis Borge 


L: Borew (1903, 280). 


. parvispora Wood 


L: Woop (1872, 169; Abb.). 


. pellucida (Hass.) Kiitz. 


L; 2? s. ang.: BoreE (1913). 


. polymorpha Kirchn. 


L? 2 ang.: KircHner (1878, 124). 


. polytaeniata Strasb. 


L: SrrasBurGER (1888, 5). 


. porticalis (Miill.) Cleve (= Sp. quinina (Ag.) Kiitz. 


) 
L: Woe (1887, 213; Abb.), W. und G. 5S. West (1898, 44). 
Higene Beobachtung. 
S: NAgext (1847, 151). 


. pratensis Trans. 


S; 2 ang.: TRanseau (1914, 292). 


. proavita Langer 


S: Langer (1913, 166). 


. propria Trans. 


nur S: TransEau (1915, 25). 


. punctata Cleve 


L; 9 ang.: Petit (1880, 24; Abb.). 


. punctiformis Trans. 


L; 2 ang.: TRANSEAU (1914, 294). 


. quadrata (Hass.) Petit 


S; 92s. ang.: Hassati (1842), Woop (1872, 104; Abb.), KrrcHNER 
(1878, 119), Petrr (1880, 8; Abb.). 


. rectangularis Trans. 


S; 9s. ang.: Transeau (1914, 291). 


. vectispira Merrim. 


L: Merriman (1922, 283). 


. veflexa Trans. 


L; 9 ang.: TRansEAu (1915, 28). 


. Reinhardiit Chmiel. 


L: Boree (1903, 281). 


. nvularis Rabh. 


L: Woop (1872, 168; Abb.), Woute (1887, 220; Abb.). 


. rugulosa Iwan. 


L: Iwanorr (1899, 442), TeoporEesco (1907, 192). 


. rupestris Schm. 


L? 9 ang.: Scumipte (1900, 18). 


. Schmidtit W. et G. S. West 


L; 9 ang.: W. und G. S. West (1902, 161). 


p. setiformis (Roth) Kiitz. 


L: Woop (1872, 170; Abb.), Ptrr (1880, 29; Abb.), W. und 
G. S. Wesr (1898, 44), Czurpa (1925, I; Abb.). 


Sp. 
Sp. 
Sp. 


Sp. 
Sp. 
Sp. 
Sp. 
Sp. 
Sp. 


Sp. 


Sp. 
Sp. 
Sp. 
Sp. 


Sp. 
Sp. 


Sp. 
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sphaerospira Hirn , 
L; 2 ang.: Hrrn (1895, 10; Abb.). 
splendida G. S. West 
L (auch $?): G. S. West (1914, 1028). 
spreecana Rbh. 
L: W. und G. S. West (1898, 44). 
S; 9 ang.: Petir (1880, 7; Abb.), TRONDLE (1907, 190). 
K: TrONDLE (1907, 190). 
submarina (Coll.) Trans. 
L? 2 ang.: Cotiins (1909, 110). 
submaxima Trans. 
L: TransEavu (1914, 295). 
subreticulata Fritsch 
L; 2 wenig ang.: Frirscu und StepHens (1921, 48). 
subsalina Cederer. 
L? 2 ang.: CepERCREUTZ (1924). 
subsalsa Kiitz. 
L; 2 wenig ang.: WoLLE (1887, 212; Abb.). 
tenuissima (Hass.) Kiitz. 
S; Q s.ang.: Woop (1872, 164, Abb.), Prrrr (1880, 6; Abb.), G. S. 
West (1904, 125). 
nur S: W. und G. 8. West (1898, 43). 
ternata Rip. 
L; 2 ang.: Petir (1880, 26; Abb.), Merriman (1920, 9). 
K: Merriman (1920, Abb.!). 
tyibodensts v. Fab. 
L: v. FaBer (1912, 258). 
turfosa Gay 
L: Gay (1884, 87). 
varians (Hass.) Kiitz. 
L;Qang: Frirscu und Riou (1907). 
S; 2 ang.: Hansaire (1888, 254), G. S. West (1904, 125), 


SETCHELL und GARDNER (1902, 201), TEopoREsco (1907, 188). 
velata Nordst. 


L: Petir (1880, 24; Abb.). 
S: W. und G. S. West (1898, 44). 
wabashensis Tiff. 
L; 2 ang.: TirFany (1927, 202). 
Webert Kiitz. 
L: Woop (1872, 165), WoLLE (1887, 208; Abb.), Czurpa (1925 IT). 
S: A. Braun (1849, 304), Creve (1868), Kircaner (1878, 120), 
Perit (1880, 9; Abb.), Cookr (1882; Abb.), W. und G. S. WEsT 
(1898, 44), TorKa (1906, 93). 
K: CunnineHam (1907), Czurpa (1925, II, 441). 
Welwttschit W. et G. S. West 
L: W. und G. S. West (1898, 44). 


Sirogonium (Kiitz.) Wittr. 


Dem Bau der vegetativen Zellen nach steht die Gattung Szvogonium 
Spirogyra nahe und ist deshalb auch oft mit ihr vereinigt worden. Die Ab- 
trennung griindet sich auf das recht abweichende Verhalten bei der Kopu- 


lation. 


In dieser Beziehung reprasentiert die Gattung den héchsten Typ 


4* 
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unter den Konjugaten. Der Ausbildung der Gametangien von Sirogonium 
sticticum gehen regelmabig bestimmte Teilungen voraus. Nachdem die beiden 
einander gegeniiberliegenden Zellen durch knieférmige Biegung einander 
beriihrt haben und an der Beriihrungsstelle verwachsen sind, erfahrt die 
eine eine Zweiteilung in eine kleinere, steril bleibende Zelle und eine 
eréBere Zelle, die sich ausbuchtet. Sie ist das Q Gametangium. Die 
andere knieférmig gebogene Zelle kann 3 Teilungen erfahren. Die vege- 
tative, steril bleibende Zelle, die bei der ersten Querteilung abgegliedert 
wird, ist hier die weitaus gréBere; das im Bereich der knieférmigen 
Ausstiilpung liegende ¢ Gametangium ist sehr kurz, viel kiirzer als das 2, 
es kann durch Abgliederung einer weiteren vegetativen Zelle noch verkleinert 
werden. Wie pE Bary (1858, S. 14) hervorhebt, treten in den beiden Game- 
tangien vor der Kopulation Anderungen im Inhalt auf, die letzteren deutlich 
von dem der vegetativen Zellen unterscheiden: Verbreiterung der Chloro- 
plasten, die hiufig durch Anastomosen verbunden werden, VergroBerung der 
Stirkekérner, Auftreten von zahlreichen Fettropfen. Dadurch erhalten beide 
Zellen ,,ein dunkelgriines, grobkérniges Aussehen, das sie von den vegetativen 
augenblicklich unterscheidet‘*. Der Protoplast der g Zelle kontrahiert sich 
muerst. Nach Auflésung der trennenden Wand wandert er zur 2 Zelle, die 
eine bauchig-aufgetriebene Gestalt erhalten hat, iiber, wo dann die Kopulation 
stattfindet. Wir haben hier also eine deutliche Ausgliederung von Game- 
tangien in einer Weise, wie sie uns bei Spirogyra nicht begegnet ist, auberdem 
typische GréBenunterschiede zwischen beiden, ferner Anschwellung der 
9 Zelle vor der Kopulation. Andere Kopulationsweisen als diese knieférmigen 
Verbindungen, insbesondere Seitenkopulation, sind bei Szvogontum nicht 
bekannt. 


Dariiber, ob S:vogonium gemischtgeschlechtig oder getrenntgeschlechtig 
ist, liegen einander widersprechende Angaben vor. DE Bary (1858, 15) be- 
hauptet mit groBer Bestimmtheit, daB sowohl Teile des gleichen Fadens 
wie auch getrennte Faden miteinander kopulieren kénnen. Demgegeniiber 
gibt Gay (1884, 30) an, da8 nur Zellen verschiedener Faden kopulieren. 
Ks bleibt zu priifen, ob bei Sivogonium sticticum (Engl. bot.) Wille, worauf 
sich beide Angaben beziehen, gemischt- und getrenntgeschlechtige Rassen 
existieren oder ob bei einem der beiden Beobachter ein Irrtum vorliest. 

Zur Gattung Sivogonium ist auch TRANSEAUS Spivogyra illinotensis 
(TRANSEAU 1914, S. 296) zu ziehen, die sich von Sir. sticticum nur durch 
gréBere Dimensionen, héhere Zahl der Chromatophoren und punktierte 
Zygoten unterscheidet. Die Kopulationsweise ist im Prinzip dieselbe. 
TRANSEAU hebt hervor, da die gekriimmten Gametangien an der Be- 
rithrungsstelle Schleim absondern, der den sich bildenden Kopulationskanal 
umhiillt. Die Chromatophoren der Gametangien vergré8ern sich stark und 
fiillen sich dicht mit Reservematerial. 


Temnogyra J. F. Lewis. 


Unter diesem Namen hat jiingst J. F. Lewis (1925) eine Zygnemacee 
beschrieben, die im vegetativen Zustand von Spirogyra nicht erheblich ver- 
schieden ist (die Zellen haben ein, selten zwei spiralige Chloroplasten), sich 
aber durch die Fortpflanzung betrachtlich von den meisten Spirogyren unter- 
scheidet. Diese zeigt einerseits Anklange an das Verhalten von Spirogyra 
punctata Cleve, Sp. conspicua Gay u. &., andererseits an das von Sirogomum. 
Gegen die Vereinigung mit letzterer Gattung wiirden wohl keine Bedenken 
bestehen. 7. Collinsii Lewis ist gemischtgeschlechtig und anisogam. Hs 
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kommen seitliche und leiterférmige Kopulation vor, die leiterférmige kann 
»libers Kreuz‘* verlaufen. Der Kopulationsproze8 geht folgendermaBen vor 
sich: Die an der Kopulation beteiligten Zellen erfahren, nachdem der Kopu- 
lationskanal bereits gebildet ist, eine Querteilung, wodurch eine kleinere 
Zelle, die den gréBeren Teil des Chloroplasten erhalt, abgegliedert wird. 
Die gréBere wird zum Gametangium. Das ¢ Gametangium verdindert seine 
Gestalt nicht weiter, wihrend das 9 stark anschwillt. Der Kopulationsschlauch 
der 3 Zelle wird etwas frither angelegt als derjenige der 9, ersterer ist meist 
Janger und breiter und stiilpt sich in die von der 9 Zelle ausgehende Papille 
ein. Lateral konjugierende Zellen weisen gewohnlich an der Verbindungsstelle 
eine knieférmige Biegung auf. Der Chloroplast des ¢ Gameten geht zugrunde, 
ehe die Uberwanderung des 3 Protoplasten zum @ stattgefunden hat. Das, 
was sich bei den iibrigenZygnemaceen erst in der Zygote vollzieht, geschieht 
hier also bereits vor der Plasmogamie. 


__ Ks liegt somit bei Temnogyra eine verhiltnismabig hohe Geschlechts- 
differenzierung vor, die derjenigen von Sivogonium kaum nachsteht. 


Auch Parthenogenesis wurde von Lewis beobachtet. Die beiden 
Protoplasten kommen nicht immer zur Verschmelzung und runden sich 
einzeln im weiblichen Gametangium ab. Der mannliche pflegt dann kleiner 
zu sein als der weibliche und kugelig, letzterer oval. 


Zygnema (Ag.) de Bary. 


Bei Zygnema haben wir beziiglich der Kopulationsweise zwei Haupt- 
typen zu unterscheiden: die Sectio Pectinata Wille (= Zygogonium Kiitz. 
pro parte), deren Vertreter die Zygoten im Kopulationskanal bilden (s. Fig. 26) 
und, soweit sich nach den vorliegenden Beobachtungen urteilen laBt, streng 
isogam sind, und die Sectiones Leiosperma de Bary und Scrobiculata de Bary, 
bei denen wie bei Spirogyra der Inhalt einer Zelle (der 3) in eine andere 
durch den Kopulationskanal iiberwandert. Ob bei den leiterformig kopu- 
lierenden Formen der Sect. Pectinata Getrennt- oder Gemischtgeschlechtig- 
keit anzunehmen ist, la8t sich nach den in der Literatur vorliegenden Angaben 
und in Ermangelung experimenteller Daten nicht sagen. Die bisherigen 
Beobachter scheinen meist nicht besonders darauf geachtet zu haben, ob die 
Kopulation nur zwischen getrennten Faden méglich ist oder nicht. Soweit 
ich selbst in der Lage war, der Frage nachzugehen, konnte ich feststellen, 
da8 in dem mir vorliegenden Material von Z. pectinatum (Vauch.) Ag. niemals 
Leiterkopulation innerhalb eines Fadens vorkam. Die leiterférmige Ver- 
bindung von mehr als zwei Faden war (wie bei Spirogyra) keine Seltenheit 
(s. Fig. 26). LaBt sich daraus mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit auf Ge- 
trenntgeschlechtigkeit schlieBen, so darf dieser Befund natiirlich nicht ver- 
allgemeinert werden. Von Z. pectinatum selbst haben Frirscu und STEPHENS 
(1921, 54) und Carrer (1922) Formen beschrieben, die auBer Leiter- auch 
Seitenkopulation zeigen (s. Fig. 27). Auch Transeaus (1914) Beobachtungen 
an Z. Collinsianum sprechen fiir Gemischtgeschlechtigkeit, da hier neben 
Zygoten, die in der Verbindungsbriicke liegen, solche vorkommen, die mehr 
oder weniger in ein Gametangium verschoben sind, und zwar kann diese 
Verschiebung sowohl nach dem einen wie nach dem anderen Faden erfolgen 
(s. Fig. 28). 

In der Wrtteschen Definition der Sectio Pectinata ist nur von leiter- 
formig verbundenen Faden die Rede. Legen wir das Hauptgewicht nicht aut 
diese Kopulationsweise, sondern darauf, dai die Zygoten im Kopulations- 
kanal entstehen, so diirfen wir in die Gruppe auch diejenigen isogamen 
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Formen rechnen, bei denen nur Seitenkopulation stattfindet. Meines Wissens 
hat zuerst Hanscire (1886 und 1888, [) eine solche unter dem Namen Z. 
rhynchonema bheschrieben und abgebildet. Er gibt an, daB bei ihr nie Leiter- 
kopulation vorkommt?). Den gleichen Typus finden wir bei dem von 
ScumipLE (1897) beschriebenen Z. Heydrichii*) (s. Fig. 29). Beide Arten 
sind also gemischtgeschlechtig bei genotypischer und phaenotypischer Gleich- 
heit der Gametangien und Gameten (s. oben 5. 15). 

Bei den iibrigen Zygnemen (der Sektionen Leiosperma und Scrobi- 
culata) tretfen wir dasselbe wieder, was uns bei den Spivogyren begegnet ist: 
Auswandern des ¢ Gameten in die 2 Zelle, wo die Zygote gebildet wird’). 
Verschiedenheiten der beiden Game- 
tangien und Gameten zeigen sich auch 
hier. So kommt bei einigen Arten Vo- 
lumvergréBerung des 2 Gametangiums 


Fig. 27 (nach FRirscH und STEPHENS). 
; uty Zygnema pectinatum. Isogame Leiter- und 
Fig. 26 (Original). Zygnema pectinatum. Seitenkopulation. 


"~ 1) Ob die Alge, die TRANSEAU (1915, 22) unter diesem Namen beschreibt und 
bei der er neben ,,Aplanosporen** Zygoten gesehen hat, die durch Vereinigung der Ga- 
meten durch die Querwand hindurch entstehen, mit HANs@rras Form identisch ist, ist 
sehr zweifelhaft und wird auch von TRANSEAU selbst als fraglich hingestellt. Zudem 
scheint TRANSEAU pathologisch verindertes Material vorgelegen zu haben. 

, 2) die W. und G. 8. Wxsr (1907, 185) wohl mit Unrecht als eine Form yon 
Z. spontaneum Nordst. ansehen. 

3) Die Scheidung der Zygnemen in isogame (Zygote im Kanal) und anisogame 
(Zygote im 2 Gametangium) ist iibrigens keine ganz scharfe. Bei einigen Arten, die 
zur letzteren Gruppe gehéren, kommt gelegentlich Zygotenbildung im Kanal vor. Das 
wird angegeben fiir Z. cnsigne Kiitz (s. Woop 1872, 172 und Taf. 15, Fig. 8a), Z. spon- 
taneum (W. und G. 8. West 1897, I, 40; G. S. Wrst 1907, 52 — s. Fig. 30) und Z. tetra- 
spermum Reinsch (REINSCH 1878, II, Taf. 6, Fig. 19. Hier Zygote im Verbindungs- 
kanal zweier Nachbarzellen; die Kopulation ist bei dieser Art leiterférmig oder lateral). 
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durch Anschwellung vor (z. B. bei Z. affine Kiitz., Z. atrocaeruleum W. et 
G. S. West, Z. Collinsianum Transeau, Z. Crouanii Desm. Z. ellipticum 
Gay, Z. peliospermum Wittr., Z. stellinum (Vauch.) Ag., Z. Vaucherii Ag.). 
Verschiedene Lange der Gametangien gibt Puymaty (1922) fiir Z. pelio- 
spermum Wittr. an, bei der die Zellen der 2 Filamente doppelt so lang waren 
als die der 3. 

_ _ Bei der Kopulation, die bei Zygnema nicht so genau untersucht ist, 
in ihren wesentlichen Ziigen aber ebenso verlaufen diirfte wie bei Spirogyra, 
kontrahiert sich der 3 Protoplast zuerst. Die Zygote enthilt zunichst 
4 Chloroplasten, von denen die beiden aus dem ¢ Gametangium stammenden 
schlieBlich zugrunde gehen (Kursanow 1912). Die Zygotenkeimung ver- 
lauft wie bei Spirogyra. — Was die Kopulationsweise betrifft, so ist Leiter- 
kopulation am hiutigsten, es kommt aber auch Seitenkopulation vor. Das 
Vorkommen von Gemischtgeschlechtigkeit ist also sicher, was auch aus 
dem gelegentlichen Auftreten von Kreuzkopulation hervorgeht. W. und G. 
S. Wesr (1891, 1898) geben zwar an, weder Seitenkopulation noch ‘einen 
Gameteniibertritt in beiden Richtungen jemals_ bei 

Zygnema gesehen zu haben, in der Literatur gibt es 

jedoch mehrere Angaben und auch Abbildungen, die ) 

an diesem Vorkommen nicht zweifeln lassen. Schon 

Hassatt bildet Bd. I, Taf. 38 seiner Monographie 

(1845) mehrere Zygnemen ab, die kreuzweise kopuliert 

haben; DE Bary (1858) gibt Taf. 8, Fig. 15 von Z. in- 

signe ein Bild mit Seitenkopulation, wahrend W. West 

(1891) gerade bei dieser Art vergeblich danach gesucht 

hat). Man vergleiche schlieBlich die S.54, Anm.3 erwahnte 

Angabe von ReErnscu (1878) tiber Z. tetrasbermum. Auch 

ich konnte mich vom Vorkommen von Seiten- und kreuz- 

weise verlaufender Leiterkopulation iiberzeugen bei einem = 

Zygnema, das durch stahlblaue Zygoten ausgezeichnet ist 

und dem Z. chalybeospermum Hansg. am nachsten steht, 5... 90 fone TRAN 
deshalb auch so genannt werden mége?). Fig. 31, die ae Zino 
sich auf diese Art bezieht, zeigt ,,iibers Kreuz‘ ver- Collinsianum. 
laufende Kopulation. Von den 3 auf Fig. 32 darge- 

stellten Faden enthalt der mittlere eine Zygote, deren Nachbarzelle ist 
3 und hat an die leiterférmig mit ihr verbundene Zelle des linken Fadens 
ihren Protoplasten abgegeben. In diesem linken Faden sehen wir auBerdem 
eine durch Seitenkopulation zustande gekommene Zygote. Die Leiter- 
kopulation herrschte stets vor, doch fanden sich in fast jedem Faden auch 
seitliche Verbindungen. Da letztere meist isoliert lagen, ergaben sich keine 
Anhaltspunkte fiir eine Geschlechtsbestimmung nach Art des TRONDLEschen 
Schemas (s. dariiber S. 35f.). Bemerkenswert ist, da bei Faden, die lebhatfte 
Leiterkopulation aufweisen, oft auf lange Strecken eine bestimmte Wan- 


1) Ob das darauf beruht, da8 Wests Form anderen AuSenbedingungen unterworfen 
war als die DE BARys oder ob es sich um verschiedene Genotypen handelt, laBt sich 
natiirlich nicht entscheiden. Ob man im letzteren Falle den Unterschied fiir gro® genug 
halt, um verschiedene Arten daraus zu machen, ist schlieBlich Geschmacksache. 

2) Beschreibung: Vegetative Zellen 20—23 mw dick, 2—3 mal so lang. Leiter und 
(seltener) Seitenkopulation. 2 Gametangium nicht angeschwollen, Zygote kugelig bis 
elliptisch, Durchmesser 28—33 uw. Die Mafe stimmen ungefahr zu der var. gracilis von 
Z. chalybeospermum. HANSGIRGS Material scheint nur Leiterkopulation gezeigt zu haben. 
Hervorzuheben ist noch, da8 Hanscira geringe Schwellung der ? Zellen angibt und 
die Mittelschicht der Zygotenmembran als glatt bezeichnet, wihrend ich schwache warzige 


Vorspriinge fand. 
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derungsrichtung der Gameten bevorzugt wird. So sah ich in einem Praparat 
Faden, in denen hintereinander 12, 15, 16, 18, 21 9 Zygoten fiihrende Zellen 
lagen. In einem anderen Priparat fanden sich deren 36; die dazugehorigen 
gd Zellen stammten alle aus einem, mit ersterem leiterférmig verbundenen 
Faden. Die Hoéchstzahl der Zygoten, die in einem Faden in ununterbrochener 
Folge beobachtet wurde, war 61. Dieser Faden hatte mit 6 anderen leiter- 
formig kopuliert, die ihm gegeniiber also alle die abgebenden waren. Ein 
solches Bild erweckt naturgemi8, isoliert betrachtet, den Eindruck strenger 
Getrenntgeschlechtigkeit. Doch wurden auber den in Fig. 28 und 27 dar- 
gestellten Fallen noch zahlreiche andere beobachtet, 
die die Gemischtgeschlechtigkeit der Art beweisen. 
Ich fiihre davon noch ein paar Beispiele an: 
1. Von zwei leiterférmig verbundenen Faden 
(a und b) enthielt der eine (a) 4 Zygoten in auf- 
einanderfolgenden Zellen. Die 3 folgenden Zellen 
hatten ihren Inhalt an den gegeniiberliegenden 
Faden b abgegeben. Beide Faden erwiesen sich 
also streckenweise als 2, streckenweise als ¢. Ihre 
weitere Verfolgung ergab bei 
beiden auchSeitenkopulation. 
2. Faden c, der mit d 
leiterférmig verbunden ist, 
enthalt zwei Zygoten neben- 
einander, d entsprechend 2 
leere Zellen. Dann folgen 
jeweils 2 vegetative Zellen, 
darauf 12 Zygoten in d, ent- 
sprechend 12 leere Zellen in ¢. 
3. Faden e ist mit f, g, 
h leiterférmig verbunden. Er 
ist gegeniiber f mannlich, in- 
dem 12 Zellen ihren Inhalt 
an gegeniiberliegende Zellen 
von f abgegeben haben. Die 
kurze Strecke, die e mit ¢ 
verbunden ist, hat zur, Bil- 
Fig. 29 (nach ScHMIDLE). ane von 5 Zygoten tor Sek 
Zygnema Heydrichs, tubrt, gegeniber g ist e also 
Isogame Seiten- (in dieser Strecke) weiblich. _! 
kopulation. An h hat e wiederum 5 (hin- Fig. 30 (mach G. S. Wert). 
tereinanderliegende) ¢ Game- 7S" SPomfancum. 
ten abgegeben. Sowohl e wie f und h enthalten vereinzelt mehrere Zygoten, 
die durch Seitenkopulation entstanden sind. + 
Abnliche Bilder lieBen sich noch viele anfiihren. Was gezeigt werden 
sollte, ist, daB bei einer offensichtlich gemischtgeschlechtigen Form lange 
Strecken von Zellen gleichgeschlechtig sein kiénnen, wenn yerschiedene 
Faden miteinander leiterférmig kopulieren. Schon S. 38 wurde auf diese 
Erscheinung hingewiesen, die offenbar auch dann beobachtet werden kann, 
wenn die Seitenkopulation innerhalb eines Fadens jeweils nach dem Doppel- 
zellenschema (s. S. 35) verlauft. Es ist also fiir die geschlechtliche Deter- 
minierung der Zellen eines Fadens nicht gleichgiiltig, ob ein, Faden isoliert 
liegt (womit dann nur die Méglichkeit der Seitenkopulation gegeben ist, die 
oft auch in ausgiebigstem MaBe eintritt), oder ob ihm ein anderer parallel 
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lauft. Zur Erklarung dieser Erscheinung kénnen wir an M. HarrManns 
(1923, 192) Vorstellungen iiber relative Sexualit&ét ankniipfen'). Die 
geschilderten Erscheinungen erwecken den Hindruck, da den einzelnen 
Faden an und fiir sich eine gewisse sexuelle ,,Stimmung‘t eigen ist, deren 
Hohe im Einzelfall verschieden ist und innerhalb gewisser Grenzen schwankt. 
Stellen wir uns einmal ganz grob die Sache so vor, dab eine gewisse Diffe- 
renz der Stimmungshohe nétig ist, damit zwei Zellen miteinander kopulieren, 
und da8 die ,,Stimmungshéhe” innerhalb eines adens in einem bestimmten 


Fig. 31 (Original). Zvgnema chalybeospermum. Kopulation piibers Kreuz“. 


AusmaBe schwanken kann, so wiirde die Kopulation der Zellen eines Fadens 
unter der Voraussetzung verstindlich sein, daf diese Schwankungen aus- 
reichend grofe sind. Solche Unterschiede im Einzelfaden kénnten nun im 


Fig. 32 (Original). Zygnema chalybeospermum. 


Bereiche verschiedener Stimmungshdhen existieren. Angenommen, ein 
Faden a habe die durchschnittliche Stimmungshéhe 100, der Bereich der 
Schwankungen sei 90—110, und zur Kopulation zweier Zellen dieses Fadens 
sei eine minimale Differenz von 10 nétig. Angenommen ferner, ein zweiter 
Faden b habe die durchschnittliche Stimmungshdhe 50 und der Bereich 


1) s. o. S. 39, und die Darstellung der Geschlechtsverhiltnisse von Zctocarpus 
siliculosus (8. 140), Dasyladus clavaeformis (S. 128), ferner von den didzischen /ymeno- 
myceten und Ustilago longissima, 
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der Schwankungen sei 40—60; wenn dann die notwendige minimale Differenz, 
die ein absoluter oder ein relativer, von der Stimmungshéhe abhaingiger Wert 
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sein kénnte, die gleiche ist, so wird 
ebenfalls Selbstbefruchtung mdéglich 
sein. Wenn dann a und b nebenein- 
ander zu liegen kommen, dann wird 
wegen der sehr groBen Differenz 
zwischen ihnen dieGametenwanderung 
nur von einem Faden zum anderen 
stattfinden; kreuzweise verlaufende 
Kopulation zwischen a und b ware 
unter diesen Umstinden nicht moég- 
lich. Wir wiirden mit dieser Annahme 
z. B. das Verhalten des Fadens B ge- 
geniiber A und C in der nach einem 
mikroskopischen Praparat schematisch 
entworfenen Fig. 33, gut erklaren 
kénnen. Da sehen wir, dab B gegen- 


Fig. 34 (Original). Zygnema chalybeo- 
spermum, Azygote. 


iiber A und C mannlich ist, doch ist 
weder B absolut mannlich noch A ab- 
solut weiblich, was daraus hervorgeht, 
da B aus der Leiterverbindung mit 
anderen (abgerissenen) Faden Zygoten 
hat und A (am linken Ende) entleerte 
Zellen. Die Annahme erfordert nicht, 
da8 A und C in ihrer Stimmungshéhe 
iibereinstimmen. Sie miissen nur 
gegeniiber B dem Sinne nach gleich 
sein. Die durchschnittlichen Stim- 
mungshdhen kénnen sehr verschieden 
sein und es wird auch Faden geben, 
bei denen die Schwankungsbereiche 
teilweise tibereinandergreifen oder 


Zwischen diesen wire dann kreuzweise verlaufende 


Kopulation zu erwarten, wie sie ja bei Z. chalybeosbermum tatsich- 
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lich vorkommt. Zugleich ist aber durch die Annahme plausibel gemacht, 

dab die Kopulation iibers Kreuz weit seltener ist, als man etwa nach Hew- 
LEBENS Vorstellungen erwarten sollte, ferner wiirden wir auch das vollige 
Ausbleiben von Kopulation tiber Kreuz bei gemischtgeschlechtigen Zygnema- 
ceen, die zur Seiten- und Leiterkopulation befahigt sind, verstehen kénnen. 
Ks ist wahrscheinlich, daf es solche Formen gibt, doch reichen die bisherigen 
Erfahrungen noch nicht aus, um es sicher sagen zu kénnen. 

Bei unserer mangelhaften Kenntnis des Chemismus und der Dynamik 
der hier in Betracht kommenden Vorginge kann die entwickelte Vorstellung 
natiirlich nicht mehr Wert als den einer vorliufigen Arbeitshypothese be- 
anspruchen. Nehmen wir sie aber einmal an, so ergibt sich die Frage, wie 
man sich das Zustandekommen der verschiedenen Stufen der , stimmungs- 
hdhe* erkléren kann. A priori ist es méglich, daB trotz Gemischtgeschlechtig- 
keit genotypisch bedingte Stufenverschiedenheiten bestehen kénnten, die 
dann allerdings in sich zu Schwankungen, ausreichend fiir die Differen- 
zierung von 9 und g Gametangien, befihigt sein miiBten. Hierfiir haben 
wir aber bislang keinen Beweis. Wohl aber zeigen Czurpas oben (S. 38f.) 
besprochenen Versuche mit Spirogyra Weberi Kiitz., daB sich in der Nach- 
kommenschaft eines Haplonten, also im Wege von Entfaltungsvorgaingen 
und offenbar unter dem Einflu8 geringer Verschiedenheiten der Umwelt 
geschlechtsverschiedene Faden entwickeln kénnen. PlanmaBige Kultur- 
versuche mit Faden oder Fadenteilen, die verschiedenen AuSenbedingungen 
unterworfen werden, versprechen hier wichtige Ergebnisse. 

Zum Schlu8 mégen auch hier noch einige Besonderheiten erwahnt werden. 
Wie bei Spirogyra ist auch bei Zygnema vielfach Azygotenbildung beschrieben 
worden. Nach Norpstept (1878) kommen bei Z. spontaneum Ndst., nach 
TRANSEAU (1915) bei Z. cylindricum Tr. nur Azygoten vor. W. u. G. 8. WEST 
(1897, I; 1908) haben indessen bei ersterem auch Zygoten gefunden. Eine 
haufige Erscheinung sind nach TranseAu (1915) auch die Azygoten bei Z. 
cruciatum (Vauch.) Ag. Mehr gelegentlich treten sie auf bei Z. capense Wille 
(1887, 63), Z. leiosbermum de Bary (W. und G. S. West 1898), Z. pachy- 
dermum (W. und G. S. West 1898), Z. stellinum (SmitH 1922), Z. chalybeo- 
spermum Hansg. (eigene Beobachtung; s. Fig. 34) u. a. — Dab 3 Zellen sich 
durch Verbindungsbriicken vereinigen, indem die Auswiichse zweier Zellen in 
denjenigen einer gegeniiberliegenden gréBeren einmiinden, hat schon MEYEN 
(1839, 414) gesehen. pe Bary (1858, 13) gibt fiir Z. pectinatum die Kopulation 
dreier Gameten an und bildet Taf. I, Fig. 17b die eigentiimliche U-férmige 
Zygote ab. Kursanow (1912, 67) beschreibt eine Zygote von Z. stellinum, 
die durch Verschmelzen von drei Gameten entstanden ist; auf seiner Ab- 
bildung Taf. I, Fig. 15 sind 6 Chloroplasten und 3 Kerne sichtbar. Zwei der 
letzteren liegen nahe beieinander, der dritte abseits. Ks ist also fraglich, ob 
eine echte triploide Zygote entstanden sein wiirde. | 

Ein besonders bemerkenswerter Fall ist die Seitenkopulation unter 
Uberspringung einer Zelle, die bE Bary (1858, Taf. VIII, Fig. 16) bei Z. 
insigne Kiitz. abbildet. Daraus geht unzweifelhaft hervor, da hier die 
Schlauchbildung nicht durch einen Kontaktreiz ausgelést worden sein kann 
und die Wachstumsrichtung der Schliuche offenbar durch chemische Wir- 
kungen diktiert worden ist. : 

~ Endlich muB noch die eigenartige Kopulation von Z. ericetorum (Kittz.) 
Hansg. (= Zygogonium errcetorum Kiitz.) erwahnt werden. _ DE Bary be- 
schreibt hier die Ausbildung zweier Gameten (,,Fruktifikationszellen*) im 
Kopulationskanal, die ihrerseits zur Zygote verschmelzen (s. DE Bary 1858, 
Taf. VIL, Fig. 18 und 19). Wesr und STaRKEY (1915) haben pe Barys 
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Befund als eine pathologische Erscheinung deuten zu miissen geglaubt und 
Ever miéen dab as ee : mit dem von ihnen beschriebenen Ls pach’y- 
dermum (das normale Zygoten im Kanal ohne vorherige Abkapselung det 

Gameten, auBerdem Azygoten bil- 
det) identisch sei. Bald danach hat 
jedoch Hopeerts (1918) DE Barys 
Angaben vollig bestatigt. HopGErrs 
berichtet, da die Gameten sich 
nach der Abgliederung mit einer 
diinnen Zellulosehaut umgeben, so 
daB sie also von zwei Hiillen be- 
deckt sind. Der Kopulationskanal 
verschleimt und ein Gamet treibt 
gegen den anderen einen kleinen 
Schnabel vor. Da wo dieser auf 
ersteren auftrifft, werden die Mem- 
branen  resorbiert 
und die Verschmel- 
zung der Protoplas- 
ten folgt (s. Fig. 
35a und b). Die 
innere Gameten- 
hiille wird zur Au- 
Benmembran der 
Zygote. Da _ das 

Vortreiben des 

Schnabels immer 
nur von einem Ga- 
metenausgeht, darf 
darin ein morpholo- 


é gischer Geschlechts- 
Fig. 35 (nach Hopcerts). Zygnema ericetorum. Kopulation unterschied  gese- 
a Gametenbildung. & Gametenverschmelzung. hen werden. Es 


bleibt noch festzu- 

stellen, ob die Entstehung ¢ und 2 Gameten immer streng auf verschiedene 
Faden beschrankt ist. HopGetts hat auch Azygoten beschrieben. 

Zu den Z ygnemaceen im engeren Sinne gehéren noch die beiden Gattungen 


Pleurodiscus (Lagerheim 1895) und Pywispora (W. und G.S. West 1897). 


Von beiden ist nur je eine Art bekannt. Pleuvodiscus purpureus stimmt 
hinsichtlich seiner Fruktifikation ganz mit Zygnema Sect. Leiosperma iiberein. 
Die $ Gameten wandern also zum 2 Gametangium iiber, wo die Zygoten 
entstehen. Wo.ies Abbildung (1887, Taf. 144, Fig. 7) deutet auf Didzie: 
zwei kopulierende Faden haben 12 Zygoten gebildet, die alle in dem gleichen 
Faden legen. — Pyxispora ist anscheinend streng isogam. Die Zygoten, 
an deren Bildung sich (wie bei Mougeotia) nicht das ganze Plasma der Game- 
tangien beteiligt, und deren auBere Hiille durch einen eigenartigen. aqua- 
torialen Ri8 ausgezeichnet ist, liegen im Kopulationskanal, der zwei Faden 
leiterf6rmig verbindet. 


Debarya Wittr. 


Die Abgrenzung der Gattung Debarya ist strittig. Je nachdem man 
der Beschaffenheit der Chromatophoren oder den Vorgingen bei der Kopu- 
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lation das Hauptgewicht beilegt, muB sie verschieden ausfallen. Da diese 
Fragen uns hier weniger interessieren, folge ich aus praktischen Griinden 
TRANSEAU (1925), der die Gattung monographisch bearbeitet hat. Er sieht 
als maBgebende Gattungsmerkmale die Bildung von Pektin und Zellulose 
in den Gametangien wihrend der Bildung und Wanderung der Gameten 
im den Kopulationskanal an, ferner den Umstand, daB — im Gegensatz 
zu Mougeotia — die gesamten Gameteninhalte im Kopulationskanal zur 
Zygote verschmelzen. Die Form der Chloroplasten ist fiir ihn nicht wesent- 
lich. Sie stimmen teils mit denen von Mougeotia iiberein, wo wir meist ein 
axiles Plattenchromatophor haben, teils mit denen von Zygnema (z. B. Debarya 
decussata Transeau, D. spiralis [Fritsch] Transeau). 


Alle Arten sind isogam. Die Zygoten liegen entweder frei im Kanal, 
ohne ihn auszufiillen (so oft, aber nicht immer, bei D. glyptosperma [de Bary] 
Wittr., D. laevis [Kiitz.] W. u. G. S. West), meist ragen sie mehr oder weniger 
in die Gametangien hinein (so z. B. bei D. immersa West, D. africana G. 8. West, 
D. americana Transeau, D. spiralis (Fritsch) Transeau,'D. decussata Transeau), 
dabei zeigen sich aber keine Unterschiede, die auf geschlechtliche Differen- 
zierung schlieBen lassen. 


Da angegeben wird, daB die Kopulation zwischen Zellen verschiedener 
Faden stattfindet (Wi1LLE 1897, 20), ist Didzie anzunehmen, doch liegen speziell 
darauf gerichtete Untersuchungen nicht vor. 


Parthenogenesis ist nicht selten. TrANsEAU (1925, 197 u. 198) gibt 
Azygoten an fiir D. americana und D. decussata. Auf seinen Fig. 6 u. 28 (Taf. 1) 
sind zwei kopulierende Faden abgebildet; ein Zellpaar ist jeweils nicht zur 
Vereinigung gekommen und die beiden Gameten haben sich in Azygoten 
verwandelt. Bei anderen Arten wird das Vorkommen von ,,Aplanosporen‘‘ 
hervorgehoben, wobei dieser Begriff offenbar im Sinne von WILLE ver- 
wandt wird. Es unterliegt fiir mich keinem Zweifel, daB diese Gebilde 
den Azygoten entsprechen (s. dariiber auch S. 42). Ihrem aéuBeren Bau nach 
gleichen sie den Zygoten, doch entstehen sie nicht im Kopulationskanal 
oder in Zellen, die miBgliickte Versuche zur Kopulation durch Ausstiilpung 
nicht verschmelzender Kopulationsschliuche gemacht haben, sondern in 
vegetativen Zellen, denen kein Partner gegeniiberliegt. Transeau (1925) 
gibt diese Gebilde an fiir D. decussata Trans., D. pectinata (Fritsch) Trans. 
und D. reticulata (Hallas) Trans. Bei den beiden letzteren Arten ist Zygoten- 
bildung unbekannt. Die offenbar seltene und seit der Entdeckung durch 
Hax.as (1895), wie es scheint, nicht wiedergefundene D. reticulata ist noch 
in anderer Beziehung bemerkenswert. Hattas hat sie wegen der Beschaffen- 
heit der Chloroplasten als Zygnema reticulatum beschrieben. OLTMANNS 
(1 1922, 87) méchte sie wegen der gleich zu erwahnenden eigentimlichen 
Keimung der Azygoten zu den Mesotaeniaceen stellen, wihrend RosENVINGE 
(1924) eine neue Gattung daraus macht, die er Hallasia nennt und als Uber- 
gangsglied zwischen Mesotaeniaceen und Zygnemaceen ansieht. Der Grund, 
weshalb TRANSEAU (1915) die Form unter Debarya einreiht, ist hauptsachlich 
der, da®B der Raum der (angeschwollenen) Azygotenmutterzelle, der nicht von 
der Azygote eingenommen wird, sich mit Membransubstanz fillt. Was 
nun diese in der Literatur als Azygoten oder Aplanosporen bezeichneten 
Gebilde betrifft, so bleibt dariiber noch allerlei aufzuklaren. Es ist z. B. nichts 
iiber das Schicksal der zwei Kerne bekannt, die durch Kernteilung in der 
Azygote entstehen sollen. RosENvVINGE vermutet, dab sie kopulieren. Dann 
wiirde Autogamie vorliegen und wir hatten echte Zygoten. Bei der Keimung 
dieser letzteren entstehen 1—3 fadige Keimlinge, wodurch die Form von 
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allen anderen Zygnemaceen-Gattungen abweicht. Auch das laBt eine genaue 
zytologische Untersuchung sehr erwiinscht erscheinen. 


Mougeotia Ag. 


Die bei Spirogyra und einigen Zygnemen (Sectio Letosperma und Scrobi- 
culata) auftretende Anisogamie, bestehend im Uberwandern des 3 Gameten 
ins 2 Gametangium, kommt bei Mougeotia nicht vor’). Die Zygote wird 
im Kanal gebildet, ragt allerdings oft mehr oder weniger in die Gametangium- 
zellen hinein und wird von ihnen in versehiedener Weise durch Membranen 
abgegrenzt. Da das nicht immer symmetrisch geschieht, sind Uberginge zu 
Anisogamie gegeben. Bei der Sectio Mesocarpicae (Untergattung Mesocarpus 
[Hass. ampl.] Wittr.) grenzt sich die Zygote im Kanal ab, wird also von 
zwei Zellen umgeben. Letztere enthalten Plasma und einen Teil des Chloro- 
plasten, jedoch, wie es scheint, keinen Zellkern?). Es handelt sich also bei 
dieser Sektion um isogame Formen. Im morphologischen Bild kommt 
diese Isogamie zwar nicht immer streng zum Ausdruck, da die Zygoten, 
wie W. und G. S. West (1898, 39) bemerken, oft dem einen Faden genahert 
sind und der Kopulationskanal dann einseitig verdickt ist. Da das jedoch 


meist nicht regelmaBig der Fall ist, kénnen wir darin kein Geschlechts- 
merkmal sehen. Ausgesprochene Neigung zur Anisogamie fand BENNETT 
(1884) bei einer Form von M. scalaris Hass., bei der die Zygoten typisch 
einem Faden genahert waren, teilweise sogar in ein Gametangium iiber- 
treten (s. Fig. 36). Bei der Sectio Staurospermicae (Untergattung Stauro- 
spermum | Kiitz. ampl.] Wittr.) sind es 4 laterale Zellen, die je einer abgestumpf- 
ten Ecke der Zygote aufsitzen (s. Fig. 37 und 38). Hier liegt ebenfalls Iso- 
gamie vor. Anders bei der Sect. Plagiospermae (Untergattung Plagiospermum 
Cleve), zu der Mougeotia tenuis (Cleve) Wittr. gehért. Bei dieser grenzen 
drei Querwinde die Zygote von den Nachbarzellen ab, so daB sich an der 
einen Seite zwei, an der anderen nur eine Zelle direkt an die Zygote anschlieBen. 
Die Zygote liegt, wie aus CLeves (1868) Bild hervorgeht (s. Fig. 39), nicht 
im Kopulationskanal, sie wird vielmehr so abgeschniirt, da8 sie sich in einem 
der Faden befindet. In Cieves Bild liegen die beiden Zygoten in demselben 
Faden. Wort (1887) dagegen bildet auf Taf. 148 einen kopulierenden Faden (a) 
von Mougeotia tenuis ab, der mit 3 anderen Faden (b,c, d) kopuliert hat. Aus 
je einer Zelle von b und ¢ hat a Protoplasten aufgenommen, auBerdem nach 


1) Eine Ausnahme hiervon macht der von BENNETT (1886) beschriebene JMeso- 
carpus (2) neaumensis, bei dem die (durch Seitenkopulation entstehende) Zygote in der 
2 Zelle entsteht. 

2) WILLE (in Engler-Prantl 1897, 21) sagt, da® bei den Mesocarpaceae von den 
kopulierenden Zellen nur ein Teil des Inhalts, namlich die Zellkerne und der gréBere 
Teil des Chromatophors in die Gameten iibergehen, die von dem tibrigen Inhalt nicht 
scharf abgegrenzt sind. OLTMANNs (1922 I, 101) hilt eine Nachpriifung der Frage, ob- 
in den der Zygote anhingenden Zellen Kerne sind, fiir nétig. Das baldige Zugrunde- 
gehen dieser ,,Zellen“ spricht dafiir, da® sie tatsichlich keine Kerne enthalten. 
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¢ einen Gameten abgegeben. Danach wire M. tenuis gemischtgeschlechtig. 
Andere Arten dokumentieren ihre Monézie durch Seitenkopulation, die 
z. B. bei M. genuflexa (Dillw.) Ag. (s. de Bary 1858), M. mirabilis (A. Br.) 
Wittr. (Wrrrrock 1872), M. capucina (Bory) Ag. (FrEmy 1924), M. wleana 
Moeb. (Morsius 1895) vorkommt, aber nicht die einzige Kopulationsweise ist. 

bergange zwischen den durch die verschiedenen Subsectiones aus- 
einandergehaltenen Typen finden sich nach Wrrrrock (1872) bei M. calcarea 
(Cleve) Wittr. Write (1897, 23) stellt diese Art zu den Stawrospermicae, 
gibt aber an, daB die Zygoten von 2, 3 oder 4, 
meist von 3 Zellen umgeben sind. Wie Wrrr- 


Fig. 37 (Original). Mougeotia viridis. Fig. 38 (nach CLEVE). Mougeotia 
(Staurospermum) quadrata. 


rocks Taf. [I], Fig. 1 und 2 zeigen, kénnen die verschiedenen Kopulations- 
formen innerhalb eines Fadenpaares vorkommen?). Wir haben es danach mit 
einem fakultativ anisogamen Organismus zu tun. M.craterophora Bohl. zeigt 
nach Bou.in (1901) die gleiche Variabilitit. 

Auf den Kopulationsvorgang soll hier nicht niher eingegangen werden. 
Ich verweise auf DE Bary (1858), dessen Darstellung kaum etwas Wesentliches 
hinzugefiigt worden ist. Da in der Zygote Karyogamie stattfindet, ist nicht 
zweifelhaft. Ob aber bei der Keimung nach der Reduktion der Chromosomen- 
zahl wie bei Spirogyra und Zygnema von den 4 Kernen 3 degenerieren, 
ist fraglich. DE Bary (1858, 17) beschreibt die Keimung bei M. (Cratero- 


1) S. auch WirrRock (1878, 8) und Gay (1884, I, 82), der hervorhebt, 17. calcarea 
nur nach dem Staurospermum-Typus kopulierend gefunden zu haben. 
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spermum) laetevirens (A. Br.) Wittr. folgendermaBen: Aus der sich mit Deckel 
éffnenden Zygote wachst ein Keimschlauch heraus, der zunadchst einen 
plattenformigen Chloroplasten und einen Zellkern enthalt. Wahrend der 
Keimschlauch sich streckt, teilt sich der Chloroplast in 4 Platten. In diesem 
Stadium sind auch 4 Kerne nachweisbar. Erst jetzt werden Querwinde 
eebildet, derart, daB je eine in der Mitte eines jeden Chloroplasten auftritt, 
diesen zuschniirend. Der Keimschlauch wird dadurch in 5 Zellen zerlegt, 
von denen die beiden Endzellen je einen Chloroplasten und Kern, die 3 
mittleren deren je 2 enthalten. Auf die weiteren, von pE Bary ebenfalls 
genau verfolgten Vorginge braucht hier nicht eingegangen zu werden. — 
Bei Mougeotia (Mesocarpus) parvula Hass. konnte DE Bary das Schicksal 
der Kerne nicht verfolgen, hat aber ebenfalls beobachtet, daB die simultane 
Teilung des Keimschlauches in mehrere (bis 5) Zellen eine haufige Er- 
scheinung ist. Wir sehen also, daB das Verhalten von dem bei Spirogyra und 
Zygnema abweicht und miissen uns vor Analogie- 
schliissen hiiten. Die kiirzlich von Sxusa (1926) 
bei M. Maltae Skuja kurz beschriebene Keimung 
scheint der der Zygnemeen niher zu kommen. Hier 
soll aus der Zygote eine einkernige zylindrische 
Zelle treten, die sich dann durch eine Querwand 
teilt. Auch hier fehlen zytologische Einzelheiten, 
insbesondere iiber die ersten Teilungsstadien des 
Zygotenkerns. Aus DE Barys Schilderung kann 
man den Eindruck gewinnen, dai die 4 aus der 
Reduktionsteilung hervorgegangenen Kerne  er- 
halten bleiben und sich auf die Zellen des sich si- 
multan septierenden Keimlings verteilen. Wenn 
das zutreffen sollte, dann ware der Fall mit Riick- 
sicht auf eine eventuell vorkommende Hetero- 
zygotie besonders interessant. Der Keimling ware 
dann ein Miktohaplont, der bei genotypischer 
Diézie beide Geschlechter in sich vereinen kénnte, 
sich allerdings wohl nicht lange halten, sondern 
Fig. 39 (nach CLEVE). durch den bei den Mougeotien haufigen Zellzerfall 
Mougeotia (Plagiospermum) ald in Isohaplonten auflésen wiirde. Analoga fiir 
esse diese (hier vorlaufig nur vermutete) Erscheinung 

werden uns bei Gonium und Ustilago begegnen. 
Bei der Gattung Gonatonema, die wir mit Cottins (1912) zu Mougeotia 
ziehen kénnen, scheinen Zygoten nach Art der bei anderen Zygnemaceen 
beobachteten nicht vorzukommen. Es ist allerdings noch nicht sicher, ob 
die als Aplanosporen oder Parthenosporen bezeichneten Gebilde, die hier an- 
getroffen werden, ungeschlechtlich oder durch Vermittlung eines autogamen 
Sexualakts entstehen. Der Entdecker der Gattung, Wirrrock (1878), gibt 
an, dab der ,,Sporen“bildung oft die Teilung der Chloroplasten vorausgeht. 
In der Mitte der langgestreckten Zellen tritt eine Anschwellung auf, in der 
sich der gréBte Teil des lebenden Inhalts (oft also 2 Chlorophyllbander) 
ansammelt. Durch Wande wird dann eine mittlere angeschwollene Zelle 
von zwei zylindrischen abgegliedert. Letztere enthalten nur Spuren lebender 
Materie und sterben bald ab. Wesr (1916, S. 339) gibt Wrrrrocks Angabe 
nicht ganz korrekt wieder, wenn er sagt: . . . ,,as described originally by 
Wittrock (1878) in G. ventricosum, and as subsequently observed both in 
that species and inG. Boodle: (W. und G. S. West 1897, II) there is in the early 
stages of spore-formation a more or less complete division of the protoplast 
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into two parts which subsequently fuse together‘. Ich zweifle indessen nicht, 
da Wests hier mitgeteilte eigene Beobachtungen richtig sind. Damit wird 
es wahrscheinlich, daf auBer der Plasmogamie hier auch eine Karyogamie 
vorkommt und die ,,Sporen‘' der Gonatonemen wenigstens zum Teil autogam 
entstandene Zygoten sind. Uber das Verhalten der Kerne, das auch G. S. Wrest 
(1916) fitr entscheidend hilt, ist freilich bisher weder bei den beiden genannten 
Arten noch bei den spiter entdeckten G. Mayori G. S. West und G. tenerrima 
G. S. West (vgl. G. S. West 1914, 1028) etwas be- 
kannt. Vielleicht kommen sowohl autogame Zy- 
goten als Azygoten vor. Die Angabe von W. und 
G. S. West (1898, 39), da sie die Teilung des In- 
halts nur in Ausnahmefillen gesehen haben, wiirde 
damit in Einklang stehen. 

Azygoten, iiber deren Natur kein Zweifel be- 
stehen kann, hat Wrrrrock (1872) bei Mougeotia 
mivabilis (A. Br.) Wittr. beobachtet. Bei der 
Seitenkopulation kommt es dfter vor, daB die die 
Gameten trennende Scheidewand nicht aufgeldst 
wird; dann umgibt sich jeder der beiden Gameten 
mit einer festen Membran und wird zur Azygote 
(s. Fig. 40). Auch bei M. calcareaWittr. hat Wrtt- 
ROCK (1872, 1878) Azygoten gesehen. Sie kapseln 
sich hier entweder in einem Kopulationskanal ab, 
der hervorgewachsen ist, ohne auf einen Partner 
zu stoBen, oder sie bilden sich innerhalb der Mutter- 
zelle, die dadurch in 3 ,,Zel- 
len“ zergliedert wird. W. 
und G. $8. West (1907) ge- 
ben fiir M. producta W. et 
G. S. West Azygoten an. 
Die Alge bildet auBerdem 
durch Vereinigung der Zell- 
inhalte zweier Faden qua- 
dratische Zygoten mit vor- 

springenden, gestutzten 
Ecken. Die Azygoten kénnen 
sowohl in Faden entstehen, 
in denen andere Zellen nor- 
mal kopulieren (s. Fig. 41), 
wie auch in solchen, die 
sonst steril sind. Auch die ,. a 
Doppelbildungen, die W. “Sou,0ue moabitn ” — Aoweotia preducta, Oben 
und G. S. West bei M. ca- Zwei Azygoten. links Azygote. 
pucina (Bory) Ag. beschrei- 
ben und abbilden (1898, 38 und Fig. 48), diirfen wohl als Azygoten an- 
gesprochen werden, obwohl sie von West in Parallele mit den Zwillings- 
zygoten von Closterium lineatum Ehrbg. gestellt werden. 

Die Beteiligung dreier Zellen an der Zygotenbildung hat schon 
pE Bary bei Moug. parvula Hass. beobachtet (1858, 21 und Taf. IT, Fig. 15b). 
Ob es in dem von W. und G. S. West (1898, 38) fiir M. vecurva (Hass.) De-Toni 
beschriebenen und abgebildeten Fall (Taf. IV, Fig. 45) wirklich zur Ent- 
stehung einer Zygote gekommen ware, bleibt zweifelhaft. Das Verhalten 
der Kerne ist nicht bekannt. 
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Die mit Mougeotia verwandte Gattung 


Temnogameton W. et G. S. West 


weist unter den Mesocarpeen die hichste Geschlechtsdifferenzierung aut. 
Ahnlich wie bei Sivogonium tritt vor der Kopulation jeweils eine Teilung in 
eine kleine und eine groBe Zelle ein. Letztere bleibt vegetativ, erstere wird 
zum Gametangium, dessen Inhalt entweder mit dem eines anderen Fadens 
in der Kopulationsbriicke verschmilzt und zur Zygote (nach dem Stauro- 
spermum-Typus) wird, oder die Verschmelzung erfolgt mit dem Protoplasten 
der (in diesem Falle ebenfalls kitrzeren) Nachbarzelle (Seitenkopulation). 


V. Diatomeae. 


Nach der gegenwirtig herrschenden Auffassung von der geschlecht- 
lichen Fortpflanzung der Diatomeen kommen zwei Formen von Zygoten- 


@)9, 


Fig. 42 (nach BERGON aus OLTMANNS). Aiddulphia mobdtiliensis, Mikrosporenbildung. 


bildung vor: Kopulation von Planogameten, die ausschlieBlich den Centricae 
eigen ist, und Kopulation von Aplanogameten, die sich nur bei den Pennatae 
findet und zur Entstehung der von PrirzER (1869) als Auxosporen?) be- 
zeichneten Gebilde fithrt. Da die Centvicae vermutlich die phylogenetisch 
altere Gruppe sind, wollen wir mit ihnen beginnen. 

Die mutmaBlichen Planogameten sind in der Literatur als Mikrosporen 
bekannt. Auf die alteren Beobachtungen von RaBENHoRsT (1853), O’MEARA, 
CASTRACANE, CoomBE, Murray soll hier nicht eingegangen werden. Ich ver- 
weise auf die (in der kritischen Beurteilung allerdings voneinander sehr ab- 
weichenden) historischen Darstellungen von PrraGatro (1906) und Karsten 
(1907). Auch die neueren und neuesten Untersuchungen haben alle mehr 
oder weniger einen sporadischen Charakter. Bei keiner Form konnten bisher 
die einzelnen Phasen der Entwicklung einigermafen vollstindig verfolgt 

1) Der Ausdruck Auxospore sollte hierfiir vermieden und durch Auxozygote er- 
setzt werden, da man konsequenterweise die unmittelbaren Produkte eines Sexualaktes 
ebensowenig wie die Gameten als Sporen bezeichnen sollte. Ich habe deshalb auch all- 
gemein davon abgesehen, Ausdriicke wie Zygospore, Oospore, Azygospore oder Partheno- 
spore zu verwenden und sie durch Zygote, Oozygote, Azygote ersetzt. Nachdem die 
Bezeichnung Auxospore sich aber einmal allgemein eingebiirgert hat, und seitdem bekannt 


ist, da8 der Entstehung der Auxosporen keineswegs immer ein Sexualakt vorausgeht, er- 
scheint es nicht zweckmifig, sie ganz auszuschalten. 
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werden, und in einem Punkte, der gewiB nicht zu den unwichtigen gehért, 
versagen alle Arbeiten: der Kopulationsproze8 selbst ist bisher von niemandem 
beobachtet worden. Wenn daher heute noch Skeptiker die Gametennatur 
der ,,Mikrosporen‘‘ bezweifeln, so wird man sie mit Tatsachen nicht unbedingt 
widerlegen kénnen. Es handelt sich nur um Wahrscheinlichkeitsgriinde, 
deren Beweiskraft wir pritfen miissen. 


Zunichst miissen wir uns jedoch mit den wichtigsten Tatsachen bekannt 
machen. 

GRAN (1902) stellte an konserviertem Material von Rhizosolenia styli- 
formas in vegetativen Zellen die Aufteilung des Inhalts in 128 nackte, jeweils 
mit einem Zellkern versehene Plasmakiigelchen fest. In dem Material waren 
alle Stadien vom 1kernigen bis zum 128kernigen enthalten, Mitosen wurden 
indessen nicht beobachtet. Ahnliche Beobachtungen machte GRAN dann spiter 
(1904) bei Chaetoceras decipiens, wo er 32 Mikrosporen fand. UWher die 
Frage, ob diese Mikrosporen beweglich sind, ob sie sich innerhalb oder auBer- 
halb der Mutterzelle weiterentwickeln und wie diese Entwicklung verlauft, 
konnte GRAN nichts ermitteln. Auch Pavritarp (1921), der bei Ch. Eibenii 


d 


Fig. 43 (nach KaRsTEN aus OLTMANNS). Corethron Valdiviae, a Zelle mit Mikrosporen. 
6 Zwei Zygotenkeimlinge. c und d@ Etwas altere Keimlinge. 


Meun. Mikrosporen sah, teilt dariiber nichts mit. Brreon (1903, 1904, 1907) 
kam einen Schritt weiter: er stellte bei Biddulphia mobiliensis Bailey zwei- 
geibelige Schwarmer fest und konnte erstmalig am lebenden Objekt deren Ent- 
stehung in allen Phasen bis zum Austritt verfolgen (Fig. 42). Auch Kerntei- 
lungen wurden gesehen. Ferner beobachtete Bercon (1904) bei Chaetoceras 
Wei Bflogit bewegliche Schwarmer. In die gleiche Zeit fallt eme wichtige Arbeit 
Karstens (1904) iiber Corethron Valdiviae Karst. Obwohl Karsten nur tiber 
konserviertes Material verfiigte, konnte er doch zeigen, daS im Zellinnern durch 
karyokinetische Teilungen Kernvermehrung eintritt und schlieBlich bis zu 
128 kleine, kugelige Einzelzellen entstehen (Fig. 43a). Er konnte auch wahr- 
scheinlich machen, daB diese Zellen frei werden und fand Stadien, die von dem 
weiteren Schicksal der Mikrosporen eine, wenn auch hypothetische, Vorstellung 
zu, entwickeln gestatten. KaRsSTEN nimmt an, dab die ,,Mikrosporen paar- 
weise kopulieren. Der Zygotenkern soll bei der Keimung reduziert werden. Als 
Produkt der Keimung treten 2 Zellen auf, in denen Karsren je 2 Kerne 
nachweisen konnte (Fig. 43b). Einer dieser Kerne degeneriert jeweils, so da 
die sich nunmehr ausgestaltende junge Corethronzelle (Fig. 43, d) einen nor- 
malen, haploiden Kern enthalt. Das Keimungsbild der es Kile A wirde 
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also ganz dem der Desmidiaceenzygote (s. S. 19) entsprechen. Auf diese Dar- 
stellung Karstens griindet sich im wesentlichen die in den modernen Lehr- 
biichern vorgetragene Auffassung, dab die Centricae Haplonten sind, die es nur 
nach der Gameten-(Mikrosporen-)bildung zu einer auf die Zygote beschrankten 
Diplophase bringen. Da diese Auffassung und ganz besonders ihre Verall- 
gemeinerung auf alle Centricae auf sehr schwachen FiiBen steht, ist nicht zu 
verkennen. Wir werden gleich sehen, daB Karsten selbst gegen diese Ver- 
allgemeinerung begriindete Bedenken erhoben hat. 

Wenn die erwihnten Mikrosporen von Rhizosolenia, Chaetoceras und 
Biddulphia wirklich Gameten sind, so ist fiir diese Formen wohl an Isogamie 
zu denken. Die Entscheidung wird natiirlich erst durch die Beobachtung 
der Kopulation erbracht werden kiénnen. Die jiingste mutmaBliche Zygote, 
die Karsten bei Corethron gefunden hat, enthielt 2 verschieden groBe Kerne. 
Das deutet auf Anisogamie und zugleich Diézie, die auch bei einigen anderen 
Formen wahrscheinlich sind. Scuirrer (1909) fand bei einem Chaetoceras 
GréBen- und Formverschiedenheiten der ,,Mikrosporen“: in gewissen Mutter- 
zellen entstanden kleine kugelige von 2,8—3,3 » Durchmesser, in denen sich 
Chromatophoren kaum nachweisen lieben, in anderen einseitig zugespitzte, 
die durchschnittlich 5 » lang und 2,7 » breit waren und deutlich Chromato- 
phoren erkennen lieBen. Ahnliches beobachtete Pavittarp (1914) bei Cos- 
cinodiscus gigas Ehrbg. Er konnte an lebendem. Material die Entstehung 
und den Austritt von 64 Schwarmern sehen, die an der Spitze 2 GeiBeln hatten. 
Neben solchen, die 2—4 Chromatophoren hatten, wurden farblose beobachtet, 
die Pavittarp fiir mannliche Gameten halt. Auch P. Scumipts (1923) An- 
gaben iiber die Mikrosporenbildung von Melosiva varians Ag. lassen das Vor- 
handensein eines Geschlechtsdimorphismus wahrscheinlich erscheinen. Diese 
Arbeit, so liickenhaft die Beobachtungen im einzelnen auch sind, bringt in 
einer Richtung einen wichtigen Fortschritt. Sie ist die erste, in der iiber 
lebende, viergeiBelige Zygoten berichtet wird. Urspriinglich sind diese Zy- 
goten nackt, bald umkleiden sie sich aber mit Schalen und erhalten das Aus- 
sehen einer kleineren Melosiva-Zelle. Hier ist also bei der Weiterentwicklung 
der Zygote nichts zu sehen, was als Tetraden-(Reduktions-)teilung gedeutet 
werden kénnte, und das veranlaBt Karsten (1924) zu der Erwigung, da 
die Reduktionsteilung auf ein anderes Entwicklungsstadium verschoben 
sein kénnte. Da als solches am wahrscheinlichsten die Kernteilungen in Be- 
tracht kommen, die der Mikrosporenbildung vorausgehen, so wiirde sich 
ergeben, daB die vegetativen Zellen der Melosiven diploid sind, insofern 
also mit denen der gleich zu besprechenden Pennatae, bei denen diese 
Diploidie nachgewiesen ist, tibereinstimmen. Die Trennung beider Gruppen 
wiirde damit an Scharfe verlieren. Auf diese Anregung hin hat kiirzlich 
P. Scumipr (1927) eine zytologische Untersuchung an Biddulphia sinensis 
Grev. vorgenommen und dabei tatsachlich feststellen kénnen, daB die Mikro- 
sporen nur halb so viele Chromosomen (zwei) haben wie die vegetativen Zellen. 
Die Reduktionsteilung kann also kaum anderswo stattfinden als im Ga- 
metangium; zugleich ist dieser Befund ein neues Argument fiir die Gameten- 
natur der ,,Mikrosporen‘‘, denn wie sollte die Diplophase anders hergestellt 
werden als durch Kopulation zweier Gameten? Wenn dem aber so ist, dann 
wird man auch eine erneute Untersuchung von Corethyon Valdiviae und anderer 
Formen fordern miissen und nicht besonders iiberrascht sein, wenn sich heraus- 
stellen sollte, daB alle Diatomeen im vegetativen Stadium diploid sind. 

Zusammenfassend lat sich nach dem Vorstehenden wohl sagen, daB 
das Vorkommen von Planogametenkopulation bei den Centricae sehr wahr- 
scheinlich ist. Ob auBerdem in der Gruppe Geschlechtsverlust bzw. partheno- 
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genetische Entwicklung von Gameten zu vegetativen Zellen vorkommt, 
ist eine zweite Frage, die sich vorliutig nicht beantworten laBt. Karsten (1907) 
méchte sie fiir Coscinodiscus concinnus W. Sm., bei dem Murray (1896) in 
eine Gallerthiille eingeschlossene Pakete mehrerer kleiner Individuen beob- 
achtet hat (s. Fig. 44), bejahen. Jedenfalls geht die Ansicht derer zu weit, 
die iiberall, wo von Mikrosporen die Rede ist, eine Infektion durch irgend- 
welche Fremdkorper argwohnen. Da8 in der Literatur Gebilde als Mikro- 
sporen gedeutet worden sind, die nichts damit zu tun haben, ist schon 
mehrfach betont worden (vgl. Litpers 1860, Karsten 1907). Neuerdings hat 
ZUELZER (1927) bei Biddulphia sinensis Grey. eine Amébeninfektion be- 
schrieben und (S. 268) den Verdacht geaiuBert, es kénnten Stadien dieser 
Amdbeninfektion als zur Entwicklung der Biddulphia gehirig geschildert 
worden sein. Kin Vergleich der Bilder Zuetzurs mit denen BERGONS u. a., 
die die (gerade bei Biddulphia verhiltnismaBig haufige) Mikrosporenbildung 
untersucht haben, gibt aber keinerlei Anhaltspunkte dafiir, daB so grobe 
Tauschungen untergelaufen sein kénnten. 

Die bei vielen Centricae vorkommenden Auxosporen entstehen stets un- 
geschlechtlich, ohne daS irgendwelche Spuren von Sexualvorgingen erkenn- 
bar waren. Dagegen sind nach unseren 
gegenwartigen Kenntnissen bei den Pennatae 
Geschlechtsakte immer mit der Auxosporen- 
bildung verkniipft. Ob die Bildungen, die 
Hustept (1911) bei Eunotia lunaris Grun. 
und G. S. West (1912, II) bei Swvivella spiralis 
Kiitz. beschrieben haben, irgendetwas mit 
Mikrosporen zu tun haben, ist im héchsten 
Grade fraglich, um so mehr als Kose (1927) 
bei Nitzschia vitrea Norm. gezeigt hat, dab 
durch Zerfall der Chromatophoren Bilder zu- 
stande kommen kénnen, die der Aufteilung 
einer Zelle in Mikrosporen tauschend ahn- 
lich sehen, obwohl weder der Kern noch 


Fig. 44 (nach Murray aus Kar- 


das Plasma an dieser Aufteilung (,, Hyper- STEN).  Coscinodiscus concinnus, 
tomie“) beteiligt sind. Da diese vermeint- Zahlreiche, in eine Gallerthiille 
lichen Mikrosporen mit Geschlechtsvorgingen eingeschlossene Individuen. 


nicht in Zusammenhang gebracht worden 
sind, brauchen wir uns hier nicht mit ihnen zu beschaftigen. 

Die geschlechtliche Fortpflanzung der Pennatae wurde von THWAITES 
(1847, I) entdeckt, der die Entstehung der Auxozygoten von Epithemia 
(Eunotia) turgida (Ebrbg.) Kiitz. in der Hauptsache richtig beschrieben, 
abgebildet und gedeutet hat. Kurz darauf hat Tawarres (1847, IT; 1848) 
seinen ersten Beobachtungen weitere hinzugefiigt (iiber Ewnotia pectinals 
Rabh., Cymbella lanceolata (Ehr.) Kirchn., C. cistula Hempr., Rhopalodia 
gibba (Ehrbg.) O. Miil., Colletonema subcohaerens Thw. u. a.), ihm foleten 
Focxe (1854), W. Smrrn (1853, 1856), GrirrirH (1855), CARTER (1856), 
Liipers (1862), ArcHEr (1871) u. a. Die erste zytologische Untersuchung 
(an. Rhopalodia gibba) verdanken wir Kiepann (1896). Etwa gleichzeitig 
begannen die umfassenden Arbeiten von G. Karsren, die fiir unsere heutigen 
Kenntnisse die Grundlage bilden. — Wir wollen bei der Besprechung von 
Rhopalodia gibba ausgehen (Fig. 45). Die Auxosporenbildung beginnt damit, 
daB sich zwei vegetative Zellen mit den Giirtelbandseiten aneinanderlegen 
und sich durch Gallertpolster, die an den Zellenden ausgeschieden werden, 
miteinander fest verbinden. Die beiden Protoplasten kontrahieren sich und 
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scheiden Gallerte aus. Jeder Zellkern teilt sich in zwei schnell aufeinander- 
folgenden Teilungsschritten; von den jeweils 4 Kernen bleiben nur je 2 (die 
,,GroBkerne“) funktionsfahig, die beiden anderen schrumpfen (,, Kleinkerne*‘) 
und degenerieren spiter. Bei dieser zweimaligen Mitose wird die Chromo- 
somenzahl reduziert (Haploidzahl wabrscheinlich 4). Die vierkernigen Proto- 
plasten schniiren sich in der Mitte durch, auf jeden der beiden Protoplasma- 
teile entfillt ein GroBkern und ein Kleinkern. Die Gallertmassen stilpen 
sich zwischen den auseinandergeschobenen Membranhilften der beiden 
Zellen gegeneinander vor und verschmelzen. Diesem Vorgang folgt die 


Fig. 45 (nach KLEBAHN). Rhopalodia gibba,. Auxozygotenbildung. Erklarung s. Text. 


Kopulation der beiden sich gegeniiberliegenden Protoplasmahalften und 
spater auch die Karyogamie der GroBkerne. Die beiden Kopulationsprodukte 
strecken sich senkrecht zur Richtung der Mutterzellen und umgeben sich 
jeweils mit einer Hiille (Perizonium). Nachdem innerhalb derselben schlieB- 
lich die typischen Doppelschalen gebildet worden sind, schlitpfen die stark 
vergroBerten Organismen (Zygotenkeimlinge) aus und kénnen sich nun 
durch Teilung vermehren. 

Wir sehen hieraus, daB der vegetative Zustand von Rh. gibba diploid 
ist und die Haplophase sich auf die Gametenkerne beschrankt. Das Zu- 
grundegehen zweier Kerne in jedem Gametangium lat annehmen, daB die 
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phylogenetische Vorstufe der Rhopalodia in Formen bestand, bei denen noch 
alle 4 Kerne funktionstiichtig waren, also 4 Gameten ausgebildet wurden. 
Solche Diatomeen sind nicht bekannt. Unter den Centricae haben wir zwar 
Formen kennengelernt, die mehr als 4 Gameten bilden, da hier aber keine 
Beziehung der geschlechtlichen Fortpflanzung zur Auxosporenbildung be- 
steht, so ist es fraglich, ob wir die Vorginge homologisieren kénnen und 
nicht vielmehr annehmen miissen, daB die sexuelle Fortpflanzung bei den 
Diatomeen zweimal unabhingig voneinander entstanden ist. Die Beant- 
wortung dieser Frage hingt naturgemiS aufs engste davon ab, welchen 
Standpunkt man beziiglich der Homologie der agam und der geschlechtlich 
entstehenden Auxosporen einnimmt. Die Meinungen iiber die phylogene- 
tische Stufenfolge der Diatomeen sind sehr geteilt; da diese Spekulationen 
nicht zur Aufgabe dieses Buches gehdren, wollen wir von ihrer Weiterverfol- 
gung absehen. 


Von geringen Abweichungen abgesehen, geht die Auxozygoten- 
bildung in der gleichen Weise wie bei Rhopalodia gibba vor sich bei vielen 
anderen Cymbelleen, ferner bei einigen Achnantheen, Nitzschieen und vielen 
Naviculeen. Daneben kommt aber noch ein anderer Typus vor, der in der 
Reduktion der Gametenzahl einen Schritt weiter geht. Beispiele hierfiir sind 
Surirella (Ehrbg.) Grun. und Cocconeis (Ehrbg.) Grun. Bei Surirella saxonica 
Auersw. hat Karsten (1900, 1912, I) die der Kopulation vorausgehenden 
Vorgange verfolgen und feststellen kénnen, da8 auch hier eine Tetradenteilung 
des Kerns stattfindet, bei der die Chromosomenzahl von ca. 130 auf ea. 
65 reduziert wird. Die Teilung des Plasmakérpers unterbleibt aber; 
3 von den 4 Kernen degenerieren und der gesamte Plasmaleib des Gamet- 
angiums wird zum Gameten. Die tibrigen Vorginge verlaufen ahnlich wie bei 
Rhopalodia. Fiir Cocconeis hatte Karsten eine weitere Riickbildung an- 
gegeben: es sollte hier der zweite Teilungsschritt ausfallen und von den beiden 
Kernen einer degenerieren. Mit Riicksicht auf die allgemeine Verbreitung 
der Tetradenteilung ware der Fall sehr beachtenswert. GEITLER nahm die 
Untersuchung der Cocconeis von neuem auf und fand, daB auch hier die 
Reduktionsteilung im ganzen normal verlauft (die haploide Chromosomen- 
zahl ist 14). Anstatt 4 entstehen allerdings nur 3 Kerne, da ein Kern nach 
der heterotypischen Teilung schon im Anaphase-Stadium in die die Gamet- 
angien umgebende Gallertmasse ausgeschieden wird und dort abstirbt. 
Der zweite Kern erfahrt aber eine weitere Teilung; auch von 
diesen Teilkernen wird nur einer zum Gametenkern, der andere degeneriert 
friihzeitig. So kommt es auch bei Cocconeis nur zur Verschmelzung zweier, 
aus nebeneinanderliegenden Gametangien stammenden Gameten. 


Der durch Surivella und Cocconets vertretene Typ der Auxozygoten- 
bildung ist seltener als der andere. Nach W.Smrrx (1856) gehort noch Eunotia 
pectinalis Rabh. (= Himantidium pectinale Kiitz.) und vielleicht Navicula 
firma W. Sm. dazu (s. GrirrirH 1855). 


Der Entwicklungsgang der beiden Typen laBt sich schematisch folgender- 
mafen darstellen: 


1. Rhopalodia-Typus: 


rar B 
vegetative Zelle> Gametangium—> 2 Gameten 


R 2 Zygoten (Auxosporen) > 
vegetative Zelle>Gametangium— 2 Ganetenv === ; 
Sn —> vegetative Zellen. 
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2. Surirella-Typus. 


f; R 
vegetative Zelle + Gametangium — 1 Gamet\ 
E R 1 ZLygote (Auxospore) > 
vegetative Zelle > Gametangium > 1 Ganety === 
ee a erie le oe oe ood, eae —» vegetative Zelle. 


Bei beiden Typen stammen die kopulierenden Gameten von ver- 
schiedenen Zellen ab, die sich vor der Kopulation aneinanderlegen. Un- 
abhingig von den verwandtschaftlichen Beziehungen dieser Zellen zueinander, 
die in den meisten Fallen unbekannt sind, berechtigt uns diese Erscheinung, 
die betreffenden Formen didzisch zu nennen. Die beiden Mutterzellen (Ga- 
metangien) kénnen ihrer GréBe nach sehr verschieden sein. Diese Verschieden- 
heit, auf die CarTEeR groben Wert legt, ist indessen, wie schon SMITH hervor- 
gehoben hat, keine regelmibige, so da wir daraus nicht auf Anisogamie 
schlieBen diirfen. Der Form der Gametangien nach sind die besprochenen 
pennaten Diatomeen also isogam. Ein gewisser physiologischer Unterschied 
laBt sich aber schon aus der Tatsache folgern, da sich zwei Zellen zur Kopu- 
lation zusammenlegen. Das kann bei den freibeweglichen Formen kaum anders 
als durch eine gegenseitige Beeinflussung geschehen, die wahrscheinlich 
chemotaktischer Art ist. Wenn nun bei Brebissonta Boeck (Kiitz.) Grun. 
und anderen Formen, die durch dichotom verzweigte Gallertstiele mit einzeln 
aufsitzenden Endzellen ausgezeichnet sind, beobachtet wird, da8 Zellen sehr 
verschiedener Gréfe miteinander kopulieren, so schlieSt das nach der herr- 
schenden Auffassung von der Wachstumsunfahigkeit der Diatomeen-Membran 
aus, da diese Zellen Schwesterzellen sind und hat daher HAauprrietscH 
(1895) und Karsren (1899) zu der Annahme gefiihrt, daB eine Zelle (die 
mannliche) sich vom Stiel ablést und zur anderen (der weiblichen) hinwandert. 
Wenn Fremdbefruchtung in solchen Fallen die Regel ist und derlei physio- 
logische Unterschiede vorkommen, so fragt es sich, ob sie auf genotypischer 
Grundlage beruhen oder als einfache Entfaltungsvorginge zu bewerten sind. 
Um das zu ermitteln, sind Ziichtungen von Klonen oder (bei koloniebildenden 
Formen, deren Teilungsvorginge sich zuriickverfolgen lassen), genaue Unter- 
suchung der Herkunft und des Zusammenkommens der Gametangien ndétig. 
M. W. hat nur GerrLer (1927, I) auf diesen Punkt geachtet und gefunden, 
da Zellen eines Klons von Cocconers placentula miteinander kopulierende 
Gameten bilden kénnen!). Daraus folet jedenfalls, daB bei dieser Art die 
Diplophasen (Gametangien) nicht genotypisch verschieden sein kénnen. 
Ks ist aber nicht bewiesen, daB auch die Gameten genotypisch tiberein- 
stimmen, denn ihrer Bildung geht ja eine Reduktionsteilung voraus, die 
nur dann zu genotypisch gleichen Gameten fiihren muB, wenn die Gameten- 
Mutterzellen gleiche Homozygoten sind. Sind die Gametangienpaare Hetero- 
zygoten (oder, wofiir wir bis jetzt aber keinerlei Beweis haben, genotypisch 
untereinander verschiedene Homozygoten), so ist die Méglichkeit selektiver 
Befruchtung genotypisch ungleicher Gameten gegeben. Angenommen, 
eine solche selektive Befruchtung ware, wie das bei anderen Algen und vielen 
Pilzen der Fall ist, eine Notwendigkeit, dann wiirden natiirlich homozygo- 
tische Diplonten gar nicht vorkommen kénnen. All das bleibt bei den Dzato- 
meen noch zu untersuchen. Das Kopulationsbild gibt uns aber schon jetzt 
gewisse Hinweise, die eine solche selektive Befruchtung nicht sehr wahrschein- 


1) In der vorlaiufigen Mitteilung GerrLeRs wird noch nichts dariiber angegeben, 
wie die Klone gewonnen worden sind. GrrrLeR hebt nur am Eingange seiner Arbeit 
die Schwierigkeit der Kultur von Cocconezs hervor. 
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lich machen. Nehmen wir z. B. bei Rhopalodia gibba Heterozygotie in einem 
Faktorenpaar (Aa) an und Befruchtungsméglichkeit nur zwischen A- 
und a-Gameten, dann miiBten die beiden Gametenkerne des einen 
Gametangiums von einem zusammengehérigen Paar den Faktor A, die des 
anderen beide den Faktor a haben, da ja anderenfalls Gameten eines Ga- 
metangiums kopulieren miiBten. Es miiBten also im einen Gametangium immer 
die beiden a-Kerne, im anderen die beiden A-Kerne zugrunde gehen. Beim 
Surivella-Typus miiBte eine Regulation derart bestehen, daB in einem Ga- 
metangium stets der A-Kern, im anderen stets der a-Kern tibrig bleibt. Wie 
eine solche Regulation stattfinden sollte, ist nicht leicht vorzustellen. Fiir 
ihr Zustandekommen miiBte auf alle Falle eine primare physiologische Ver- 
schiedenheit der gepaarten Diplonten vorausgesetzt werden. Wenn wir aber 
diese Voraussetzung, die, wie wir sahen, auch aus anderen Griinden wahr- 
scheinlich ist, einmal machen, dann besteht die einfachere Méglichkeit, 
da die bestehende physiologische Differenz der Mutterzellen den Gameten 
unmittelbar den Zustand aufpriigt, der die gegenseitige Kopulation ermog- 
licht, ohne daB genotypische Verschiedenheiten der Gameten dabei im Spiele 
zu sein brauchten. 

Ob GerIrLeRs Befunde an Cocconeis verallgemeinert werden kénnen, 
muB erst die Zukunft lehren. 

Wenn die gepaarten Gametangien isomorph sind und auch in ihrem 
Verhalten vor der Kopulation keine groBen Unterschiede erkennen lassen, 
so braucht das nicht fiir die Gameten selbst zu gelten. Tatsachlich sind auch 
sie, wie es scheint, in den meisten Fallen morphologisch gleich, so daB auch 
mit Bezug auf die Gameten von Isogamie gesprochen werden kann. Einen 
Geschlechtsunterschied hat Karsten (1900) bei Cocconeis placentula beob- 
achtet: der eine ($) Gamet stiilpt eine Gallertpapille nach dem anderen vor, 
wodurch die Kommunikation hergestellt wird. Darauf gleitet der 3 Gamet 
zum Q tiber und verschmilzt vollstandig mit ihm. GEITLER (1927, I) fand bei 
eer Form von C. flacentula, die auch durch GréBenverschiedenheit von 
S$ und 2 Gameten ausgezeichnet ist, regelmaBig eine ahnliche Anisogamie, 
zeigte aber zugleich, daB bei der Art auch isogame Sippen vorkommen. Auch 
fiir eine bestimmte Sippe von C. Pediculus gibt GEITLER Anisogamie an?). 

Wie gesagt, kénnen wir die bisher besprochenen Typen der Pennatae 
diézisch nennen, weil die kopulierenden Gameten stets von verschiedenen 
Individuen stammen. Zum Begriff der Didzie gehért nicht, wie schon 
frither hervorgehoben wurde, genotypische Verschiedenheit der kopulierenden 
Individuen; er griindet sich vielmehr auf das phaenotypische Bild. GEITLER 
(1927) nennt Cocconeis homothallisch mit der Begriindung, da8 Individuen 
eines Klons kopulieren kénnen. Dazu ist zu bemerken, da diese Bezeichnung 
nicht ganz dem Sinne entspricht, den BLAKESLEE und andere, die homo- 
thallisch gleich haplomondzisch setzen, dem Begriffe gegeben haben. Bei 
den im Sinne BtakestEEs homothallischen Mucorineen, Ascomyceten, Bast- 
diomyceten, Moosen, Farnen ist es normalerweise ein haploider Gametophyt, 


1) Nach Abschlu8 des Manuskripts erhielt ich eine Arbeit GEITLERS (192i) DL); 
in der die Reduktionsteilung und Auxozygotenbildung von Cymbella lanceolata beschrieben 
wird. GrrTLeR fand, daf& die beiden, auf einem Gallertstiel sitzenden Gametangien, 
Schwesterzellen sein kénnen und nimmt das auch fiir die Fille an, in denen das eine 
Gametangium bedeutend gréfer als das andere ist. Die Gréfenverschiedenheit wird auf 
Wachstum zuriickgefiihrt. Dieser prinzipiell wichtige Punkt bedarf noch genauerer Unter- 
suchung. Die oben erwihnten Angaben von HAUPTFLEISCH und KARSTEN iiber das 
Wandern der ¢ Zelle zur 9 sind danach wohl zu revidieren. Wichtig ist ferner der 
von GEITLER festgestellte Geschlechtsdimorphismus der Gameten. Die haploide Chromo- 
somenzahl von C. Janceolata ist 20. 
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der minnliche und weibliche [bzw. (+) und (—)] Geschlechtszellen erzeugt. 
Hier aber handelt es sich um Diplonten. Ich glaube, daS man nach der 
BuaKkestEeschen Nomenklatur Cocconeis heterophytisch und heterothallisch 
nennen miiBte*). Wie aus BiaKrsters Schema (das auch auf Selaginella 
und die Phanerogamen ausgedehnt wird) klar hervorgeht, ist ja der Begriff 
der Heterothallie durchaus nicht an die genotypische Verschiedenheit der 
Kopulanten gekniipft. Eine groBe Schwierigkeit erwichst jedoch der An- 
wendung dieser Terminologie dadurch, dai BLAKESLEE seine Begriffe mit dem 
Generationswechsel in Zusammenhang bringt und homo- und heterothallisch 
auf den Gametophyten, homo- und heterophytisch auf den Sporophyten be- 
zieht. Wiirden wir CLAussen (1915, 504) folgen, so wiirden wir bei den 
pennaten Diatomeen genau so wie bei allen mit geschlechtlicher Fortpflan- 
zung begabten Organismen einen Generationswechsel, bestehend im Ab- 
wechseln eines diploiden Sporophyten mit einem haploiden Gametophyten, 
annehmen miissen. Die vegetative Diatomeenzelle ware der Sporophyt, 
die Gameten der Gametophyt. Diese allein auf den Kernphasenwechsel ge- 
griindete Konstruktion, die hier in ihrer allgemeinen Tragweite nicht naher 
diskutiert werden kann, wiirde dazu fiihren,- daB wir bei den pennaten 
Diatomeen einen Sporophyten ohne Sporen und einen Gametophyten, dem 
wir nicht einmal den Charakter eines Individuums zuerkennen kénnten, 
annehmen miiBten. Daraus kann m. E. nur geschlossen werden, da den 
Diatomeen ein Generationswechsel im Hormetsterschen Sinne abgeht. Die 
sich sexuell fortpflanzenden Pennatae sind Diplogametophyten, die zu aus- 
giebiger vegetativer Vermehrung fahig sind. Unter geeigneten Bedingungen 
schreiten sie zur Reduktionsteilung und Gametenbildung. Aus der Auxozygote 
geht unmittelbar wieder ein vegetativer Diplont hervor. Wenn, wie beim 
Rhopalodia- und Surivellatypus die Gameten, die miteinander kopulieren, 
regelmaBig von verschiedenen Individuen stammen, so liegt Didzie, und zwar 
Diplodiézie, vor. 

Mond6zisch wiirde danach eine Form sein, bei der Gameten eines 
Individuums miteinander kopulieren. Das kommt bei Achnanthus subsessilis 
Kitz. vor (Lipers 1862, G. Karsten 1897). Vor der Auxosporenbildung 
teilt sich hier der plasmatische Inhalt einer Zelle und die beiden Teilprodukte 
kopulieren dann. Karsten sah das Stadium der Karyogamie, leider fehlen 
aber Angaben iiber die Reduktionsteilung. Sie diirfte vor oder bei der Teilung 
des Protoplasten stattfinden, so daB jede der beiden Tochterzellen vermutlich 
urspriinglich zwei Kerne mitbekommt, deren einer wahrscheinlich degeneriert. 
Da Schwesterzellen kopulieren, kann man von Adelphogamie sprechen, 
muB aber im Auge behalten, dab diese Art der Adelphogamie, die wegen der 
wahrscheinlich mit der Gametenbildung einhergehenden Reduktionsteilung 
die Méglichkeit der Kopulation genotypisch verschiedener Gameten offen 
laBt, etwas anderes ist als die Kopulation zweier aus einem Haplonten hervor- 
gegangener Schwesterzellen, wie sie z. B. bei Schizosaccharomyces octosporus 
Beijerinck vorkommt. 

Was die Parthenogenesis der Pennatae anlangt, so ist hier zweierlei 
zu trennen. Unzweifelhafte Parthenogenesis liegt dann vor, wenn 2 Ga- 
metangien sich aneinanderlegen, die Kopulation aber durch irgendwelche Um- 


1) In BLAKESLEEs Schema (1906, Taf. 6) ist der Fall nicht vorgesehen. Am nichsten 
kommt ihm der fiir Mucor Mucedo angenommene Entwicklungsgang. Bei Cocconeis kommt 
aber hinzu, daf das Geschlecht eines Diplonten nicht festgelegt, sondern da8 aus dem 
neutralen Zustande durch irgendwelche unbekannte Einfliisse eine Umschaltung nach der 
mannlichen oder weiblichen Richtung méglich ist. Wenn man auf diesen neutralen Zu- 
stand Gewicht legt, dann kann man auch die Bezeichnung homophytisch rechtfertigen. 
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stande verhindert wird und die Gameten nun allein zur Auxosporenbildung » 
schreiten. Das beobachtete GrrriEr (1927, I) bei Cocconeis placentula, und zwar 
als Ausnahmefall bei der von ihm als ,,I‘‘ bezeichneten Rasse, als Regel bei 
Rasse tI. Die Kerne teilen sich vor der normalen Kopulation, doch unter- 
bleibt die Reduktion der Chromosomenzahl). Es handelt sich also um 
somatische Parthenogenesis. GEITLER glaubt auBerdem bei der Rasse I 
einige Falle von haploider Auxosporenbildung beobachtet zu haben. Hier 
wurde die Kopulation wohl eingeleitet, aber gewissermafen im letzten Augen- 
blick unterbrochen. Diese Auxosporen degenerierten. 

Bei Pleurosigma Nubecula W. Sm. gehen nach Karsten (1899) Ga- 
meten, die an der Kopulation gehindert sind, schon im nackten Zustande 
zugrunde. — Ob man von parthenogenetischer Auxosporenbildung auch bei 
Formen reden darf, bei denen jede Andeutung von Sexualakten fehlt und 
auch das Kernverhalten keine Spuren einer Tetradenteilung mehr erkennen 
laBt, das hangt davon ab, wie man die Entstehung dieser Formen deutet. 
Wenn z. B., wie bei Nitzschia, innerhalb einer Gattung Arten vorkommen, 
deren Auxosporen in typischer Weise sexuell entstehen (N. longissima (Bréb.) 
Ralfs und N. hybrida Grun.) und andere, bei denen Sexualakte ausbleiben 
(N. palea (Kiitz.) W. Sm. und N. pavadoxa Gmel. — s. Karsten 1899), so 
liegt gewiB die Erwigung nahe, da hier im Laufe der phylogenetischen Ent- 
wicklung Geschlechtsverlust eingetreten ist und Zygoten durch Azygoten 
ersetzt worden sind. Ob diese Annahme aber auf asexuelle Formen wie 
Rhabdonema, die Karsten fiir primitive Typen halt, oder gar die Centricae, 
bei denen ja eine sexuelle Fortpflanzung unabhangig von der Auxosporen- 
bildung vorkommt, ausgedehnt werden kann, ist im héchsten Grade zweifel- 
haft. Es hat keinen Zweck, sich hieriiber in Spekulationen zu ergehen. 

Unerértert sollen hier auch Falle von zweifelhafter geschlechtlicher 
Fortpflanzung, wie Synedrva affinis Kiitz., bleiben. Nach Karstens (1897, I) 
Angaben ist hier auf das (wenn auch nicht regelmaBige) Vorkommen von 
Kernverschmelzung in der Auxospore zu schlieBen. GEITLER (1927, 317, 
Anm. 16) bezeichnet diese Angabe als irrig. Es bleiben weitere Untersuchungen 
abzuwarten. 

Das Aneinanderlegen dreier (statt zweier) Individuen hat Karsten 
(1897, Il) bei Navicula (Dickiera) crucigera W. Sm. gesehen, ohne aber deren 
weiteres Schicksal sicher verfolgen zu kénnen. GrIrLerR (1927, I) dagegen gelang 
es, bei Cocconeis placentula (Rasse 1) das Zustandekommen echter triploider 
Zygoten, also auch die Verschmelzung der drei Kerne festzustellen. 

Unter Zugrundelegung der Arbeiten von THwalTEs, CARTER, GRIFFITH, 
W. Smita, Litpers, ARCHER, CLEVE, KieBAun, Pritzer, Burruam und be- 
sonders KarsTEN will ich schlieBlich noch eine Zusammenstellung der Formen 
geben, bei denen einigerma6en sicher eine sexuelle Auxosporenbildung an- 
genommen werden kann: 

Achnanthes brevipes Ag. 

A. longipes Ag. 

A. subsessilis Kiitz. 
Amphiprora alata Kitz. 
Amphora cymbelloides Grun. 

1) Die Erscheinung ist bemerkenswert, weil sie zeigt, daB die Tetradenteilung auch 
unabhingig von der Reduktion eingeleitet werden kann, wenn das betreffende Entwick- 
lungsstadium gegeben ist. Das erinnert an Marselia Drummondii R. Br. und Thalictrum 
purpurascens L., wihrend hei Antennaria alpina (L.) R. Br. bekanntlich die Tetraden- 
teilung unterbleibt. Wir haben bei Cosmariwm einen Fall kennengelernt und werden 
spiter bei den Hymenomyceten weitere Fille kennenlernen, in denen die Tetradenteilung 
in der Haplophase stattfindet. 
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A. coffeaefornus Ag. 

A. Pusio Cleve 

A. veneta Kiitz. 

Auricula hyalina Kiitz. 

A. minuta (Pant.). 

Brebissonia Boeckit (Kiitz.) Grun. 
Cocconeis Pediculus Khrbg. 

C. placentula Ehrbg. 
Colletonema subcohaerens Thw. 
Cymbella Cistula Hempr. 

C. cymbiformis (Kiitz.) Bréb. var. parva (W. Sm.) V. H. 
C. lanceolata (Ehrbg.) Kirehn. 
Epithemia Argus (Ehrbg.) Kiitz. 
E. Sorex Kiitz. 

E. turgida Ehrbg. 

E. zebra (Ehrbg.) Kiitz. 
Gomphonema dichotomum Kiitz. 
G. olivaceum Ehrbg. 

G. tenellum W. Sm. 

Libellus Grevillet (Ag.) Cleve. 
Navicula crucigera W. Sm. 

. didyma Ehrbg. 

. divecta W. Sm. 

firma Kiitz. 

. bygmaea Kiitz. 

. vamosissima Ag. 

. scopulorum Bréb. 

. servans (Bréb.) Kiitz. 

. subtilis Karst. 

. viridula Kiitz. 

Nitzschia hybrida Grun. 

N. longissima (Bréb.) Ralfs. 
Orthonets binotata Grun. (?) 
Pleurosigma Nubecula W. Sm. 
Rhoicosphenia curvata Kiitz. 
Rhopalodia gibba (Ehrbg.) O. Mill. 
Rh. gibberula (Kiitz.) O. Mill. 
Rh. ventricosa (Ehrbg.) O. Mill. 
Stauroneis Phoenicenteron (Nitzsch.) Ehrbg. 
Surivella calcavata Pfitz. 

S. saxonica Auersw. 

S. splendida (Ehrbg.) Kiitz. 
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VI. Volvocales. 


Die Volvocales sind von jeher als instruktives Beispiel fiir fortschreitende 
Geschlechtsdifferenzierung in einer aufsteigenden phylogenetischen Reihe 
zitiert worden. Wir finden in der Tat alle Ubergange von Isogamie zur héchsten 
Stufe der Anisogamie, der Oogamie. Isogam sind die meisten einzelligen 
Vertreter der Gruppe (Pyramidomonas Schmarda, Dunaliella Teodor., 
Polytomella Aragao, Haematococcus Ag., viele, jedoch nicht alle Chlamydo- 
monas-Arten, Polytoma Ehrbg., Tussetia Pasch., Chlorogonium Ehbrbg., 
Sphaerellopsis Korsch., Brachiomonas Bohlin, Diplostauron Korschikow, 
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Carteria Wille, Pteromonas Seligo), unter den koloniebildenden Raciborski- 
ella Wislouch, Stephanosphaera Cohn, Gonium Mill., Pandorina (Borg) Ehrbg., 
Chlamydobotrys Korschikow. Anisogam in verschiedenem Grade sind einige 
Chlamydomonaden, ferner Phyllomonas Korschikow, Eudorina Ehrbg., 
Pleodorina Shaw und die Gattung Volvox (L.) Ehrbg im weitesten Sinne. 

_ Wir wollen versuchen iiber das vorhandene Beobachtungsmaterial 
einen kurzen Uberblick zu gewinnen und dabei hauptsaichlich die Frage 
priifen, inwieweit Anhaltspunkte dafiir gegeben sind, ob in den einzelnen 
Fallen Monézie oder Didzie vorliegt, wo die Geschlechtsdifferenzierung statt- 
findet usw. Wir beginnen mit den Polyblepharideen. 

Bei einigen Arten der Gattung Pyramidomonas wird eine sehr primitive 
Form der geschlechtlichen Fortpflanzung angegeben, bei der es weder zur 
Differenzierung von Gametangien noch von Gameten kommt (Korscurkow 
1925, PascuEr 1927). Zwei duBerlich den vegetativen Zellen villig gleichende 
Individuen kopulieren zur Planozygote, die in den Dauerzustand iibergeht 
und bei der Keimung 4 neue Individuen erzeugt. Es handelt sich also um 
Hologamie, die definitionsgema8 eine Form der Diézie ist. Es ist bisher nicht 
gepriift worden, ob geschlechtliche Fortpflanzung innerhalb eines Klons 
méglich ist. — Raciborskiella salina Wisl. ist nach Wistoucn (1924) ebenfalls 
hologam. Die Zygoten sollen, ohne zur Ruhe zu kommen, direkt wieder zu 
Kolonien werden. Die noch wenig genau studierte Fortpflanzung dieser Alge 
bedarf der Nachpriifung. Auch bei der farblosen Polyblepharidee Polytomella 
agilis Aragao scheinen ganze Individuen zu kopulieren (ARAGAo 1910). Anders 
verhalt sich Dunaliella, deren Entwicklung namentlich von TEopoRESCO 
studiert worden ist. Nach dessen Angaben ist sowohl Dun. salina wie Dun. 
viridis isogam. GleichgroBe oder wenigstens nicht gesetzmabig verschiedene 
Planogameten kopulieren paarweise, indem sie sich zunachst. mit den apikalen’ 
Polen aneinanderlegen und dann einen immer spitzer werdenden Winkel 
miteinander bilden bis zur vélligen Verschmelzung. Zytologische Details, 
insbesondere die Kernkopulation hat TeoporeEsco nicht gesehen. Die zu- 
nichst viergeiBelige Zygote geht — das ist wenigstens anzunehmen, wenn es 
auch nicht direkt beobachtet wurde — in einen Ruhezustand tiber. Bei der 
Keimung entstehen 4 (seltener mehr oder weniger) Schwarmer. Es ist kaum 
zu bezweifeln, da hierbei die Haplophase wieder hergestellt wird. — Weitere 
Angaben iiber die Fortpflanzung von Dunaliella liegen von LasBr (1921) 
und Ligpetanz (1925) vor. Letzterer ibt an der Deutung, die TEoDOREScO 
einigen Befunden gibt, Kritik. Es ist zweifelhaft, ob allen Beobachtern die 
gleichen Arten vorlagen und ob das, was als Entwicklungszyklus einer Art 
angesehen wird, sich alles auf dieselbe Form bezieht. Jedenfalls haben auch 
Lasse und Lresperanz Kopulation von Isogameten gesehen. Zur Frage der 
Geschlechtsdifferenzierung und Geschlechtsbestimmung tragen ihre Unter- 
suchungen ebensowenig etwas bei wie die ihrer Vorginger. 

Die beiden bekannten S/haerellaceengattungen Haematococcus und 
Stephanosphaera pilanzen sich geschlechtlich ebenfalls isogam durch Plano- 
gametenkopulation fort. 

Der Vorgang ist zuerst von Hizronymus (1884) bei Stephanosphaera 
beschrieben worden. Danach entstehen die Gameten durch Teilung der vege- 
tativen Zellen der Kolonie in 4, 8, 16 oder 32 Teilzellen. Sie kopulieren paarweise 
zu viergeiBeligen Schwarmern, die alsbald zur Ruhe kommen, sich mit einer 
derben Membran umgeben und eine ziegelrote bis olivbraune Farbung an- 
nehmen. Nach Hieronymus’ Angaben kiénnen Gameten, die einer Zelle ent- 
stammen, nicht kopulieren, wohl aber solche, die von verschiedenen Zellen 
der gleichen Kolonie erzeugt worden sind. Diese Behauptung stittat sich haupt- 
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siichlich auf folgende Beobachtung: Es kommt vor, dab von den 8 Zellen 
einer Stephanosphaerakolonie nur eine in Gametenbildung tibergeht. Diese 
Gameten gelangten nicht zur Kopulation und starben nach einigen Stunden 
ab. Da’ Gameten, die von einer Kolonie stammen, kopulieren kénnen, 
eeht daraus hervor, daB oft Kolonien, die Gameten produzieren, und zwar 
gerade diejenigen, deren simtliche Zellen sich in Gameten aufteilen, nicht 
platzen und die Gameten ins umgebende Wasser entlassen, sondern dab sie 
nur aufquellen. Die Gameten schwirmen dann innerhalb des Bereichs der 
Kolonie herum, und hier konnte dann reichliche Kopulation beobachtet werden. 

Durch Br. Scuunze (1927) ist die Monézie der Stephanosphaera bestatigt 
worden. Er isolierte Einzelkolonien und zog davon Klone, die unter geeigneten 
Bedingungen reiche Zygotenbildung gaben. Die von HizRoNYMUS behauptete 
Geschlechtsdifferenzierung der Zellen innerhalb einer Kolonie konnte ScHuLZE 
nicht bestatigen. Hr fand gelegentlich Kolonien, in denen nur eine Zelle 
zur Gametenbildung geschritten war, und konnte Kopulation dieser Gameten 
beobachten. 


Fig. 46 (nach HIERONYMUS). Stephanosphaera pluvialis. Gametenbildung und, Kopulation. 


Die Keimung von Dauerzellen der Stephanosphaera, die vielleicht 
Zygoten waren, ist schon von Conn und Wicuura (1857) beobachtet worden. 
Ks entstehen danach aus einer Zyste 4—8 einzeln frei werdende Schwarmer, 
aus denen durch Teilung die normalen achtzelligen Kolonien hervorgehen. 
Das Verhalten der Kerne bei diesem Proze8 ist noch nicht untersucht worden; 
da bei der Zygotenkeimung die Reduktionsteilung stattfindet, unterliegt 
aber keinem Zweifel. 

Bei Haematococcus hat zuerst BLocHMANN (1886) die geschlechtliche 
Fortpflanzung festgestellt, und zwar bei dem von ihm entdeckten H. Béitschlit. 
Ks entstehen in einer Zelle 64 Gameten, die gleich nach dem Ausschwirmen 
kopulieren. Nach Gestalt und Gré8e kénnen sie etwas verschieden sein, 
konstante Unterschiede wurden jedoch nicht gefunden, so daB von Ani- 
sogamie nicht gesprochen werden kann. BrLocHMANN gibt an (S. 15), daB 
gewohnlich die aus demselben Individuum (Gametangium) entstandenen 
Gameten miteinander kopulieren. Da er offenbar nur mit Mischkulturen 
gearbeitet hat und hierbei die Gefahr, da8 Tauschungen unterlaufen, kaum 
vollig zu beseitigen ist, so muB die endgiiltige Entscheidung dariiber, ob 
Haematococcus Biitschlit beziiglich der Geschlechtsverteilung mit Stepha- 
nosphaera iibereinstimmt, noch von dem Ausfall des Ziichtungsexperiments 
abhangig gemacht werden. — Was bei anderen Haematococcus-Arten be- 
obachtet worden ist, laBt in dieser Richtung ebenfalls keine Schliisse zu. 
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WOLLENWEBER (1908) hat bei H. droebakensis Wollenw. Gametenbildung 
und Kopulation gesehen. Die Zahl der in einer Zelle entstehenden Gameten 
kann hier titber 100 betragen. UnregelmaBige Teilungen bedingen es, daB 
nicht alle Gameten gleichgroB sind; nichtsdestoweniger liegt Isogamie vor. 
Bei der haufigsten Art, H. pluvialis Flotow. em. Wille, ist es erst PEEBLES 
(1909) gelungen, die geschlechtliche Fortflanzung festzustellen1). Die Gameten 
gehen aus ruhenden Zellen hervor, die sich in meist 32 Zellen teilen. Kopu- 
lation und Zygotenbildung finden in der iiblichen Weise statt. Br. ScuutzE 
(1927) hat die Beobachtungen von Prepress bestitigt, konnte aber nicht 
feststellen, ob H. pluvialis genotypisch monézisch oder didzisch ist. 

Ob sich die Gameten auch parthenogenetisch entwickeln kénnen, wie 
man aus Rosrarinskts (1875, 143) Angaben schlieBen kénnte, ist fraglich. 
PEEBLES scheint das nicht gesehen zu haben, auch Scuutze konnte keine 
dahingehenden Feststellungen machen. 

Die Familie der Chlamydomonaceae in der Umgrenzung, in der sie 
OtrmAnns (1922, I, 205) unter der Bezeichnung Chlamydomonadeae aut- 
fihrt, umfaBt eine gréBere Anzahl von Gattungen, von denen zundachst 
die, nach der die Familie ihren Namen tragt, besprochen werden soll. Das 
sexuelle Verhalten von Chlamydomonas laBt sich nicht einheitlich charak- 
terisieren. Isogamie ist in der Gattung weit verbreitet, auBerdem kommen 
aber verschiedene Formen der Anisogamie bis zur Oogamie vor. Bei einer 
ganzen Reihe von Arten, darunter auch solchen, die haiufig und 6fter kulti- 
viert worden sind, hat man bisher Sexualvorgiinge weder in der Natur beob- 
achtet noch im Experiment unter Einwirkung derjenigen AuSenfaktoren 
erzielen kénnen, die bei anderen Volvocales prompt die Gametenbildung 
auslésen. 

Die Kenntnis der geschlechtlichen Fortpflanzung der Chlamydomonaden 
beruht in der Hauptsache auf den Arbeiten von DaNnGEARD (1888, 1889, 1891, 
1898), GoROSCHANKIN (1874, 1890, 1891, 1905), Scum1pLeE (1893, 1897, 1903), 
Dixt (1895), Kress (1896), Witte (1903, I), Cuopar (1902, 1916); in neuester 
Zeit haben namentlich Korscurkow (1925) und PascHer (1927) eine groBe 
Reihe neuer Formen und deren Sexualitét kennen gelehrt. 

Was zunichst die isogamen Arten betrifft, so verlauft die Gameten- 
kopulation ohne bemerkenswerte Besonderheiten. Hologamie kommt nicht 
vor. Die zweigeiBeligen Gameten entstehen in verschiedener Zahl (2—64) 
in einer Mutterzelle; sie sind entweder nackt (so z. B. bei Chl. debaryana, Chl. 
Kuteintkowti, Chl. parietaria, Chl. Steinii u. a.) oder behiutet (Chl. asym- 
metrica, Chl. atactogama, Chl. clathrata, Chl. gelatinosa, Chl. longistigma, 
Chl. media, Chl. paradoxa, Chl. simplex, Chl. speciosa u. a.). Die behauteten 
Gameten pflegen vor oder wahrend der Kopulation ihre Membran abzustreifen. 
Oft geht darin ein Gamet dem anderen voran; da wir iiber die Geschlechts- 
differenzierung der isogamen Formen so gut wie nichts wissen, labt sich 
nicht sagen, ob diese Verschiedenheit mit dem Geschlecht zusammenhangt. 
DaB die Gameten ohne Hautung kopulieren, die Gametenmembranen also 
in der Zygotenwand aufgehen, kommt weit seltener vor (Chl. pertusa Chod., 
Chl. paradoxa Pascher). Die Karyogamie in der Zygote hat wohl zuerst 
DancEarD (1889) beobachtet. Die GréBenverschiedenheit der Gameten 
eines Kopulationspaares kann recht erheblich sein. GréBtenteils hangt 
das gewiB damit zusammen, daB die Zahl der Teilungsschritte in den Ga- 
metangien bei vielen Arten starken Schwankungen unterliegt. Solange wir 


1) Allerdings spricht schon WILLE (1903, S. 105) von Gameten bei dieser Art und 
gibt auch an, daB die Zygote eine glatte Membran habe und Hamatochrom enthalte. 
Nihere Mitteilungen insbesondere tiber die Kopulation werden aber nicht gemacht. 
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keine RegelmaiGigkeit finden, derart, dab durchgehends nur kleine Gameten. 
mit gréBeren kopulieren, sondern auch Paarung gleichgrober unterein- 
ander beobachten, haben wir kein Recht, von Anisogamie zu reden. Was 
die Herkunft der miteinander kopulierenden Gameten der isogamen Chlamy- 
domonaden anlangt, so sind wir hieriiber héchst mangelhaft unterrichtet. 
Noch niemand hat mit Erfolg einen Chlamydomonas in Klonenzuchten zur 
Gametenbildung gebracht und systematisch untersucht, ob in Individual- 
kulturen Zygoten zu erhalten sind oder nicht. Wir sind nur auf gelegentliche 
Beobachtungen angewiesen, die zu zeigen scheinen, dab es haplomonézische 
Arten gibt. GoroscHankin (1891, 9 und 13) gibt an, bei Chl. Pertyt, die 
gewohnlich 8 Gameten im Gametangium bildet, ofter gesehen zu haben, 
da zwei Gameten innerhalb einer Mutterzelle kopulieren. Er bildet (Taf. I, 
Fig. 15) ein Gametangium ab, das offenbar noch nicht geéffnet ist und 7 


Fig. 47 (nach KuEss). Chlamydomonas media. A Vegetative Zelle. 2 Teilung in 
8 Zellen. C Teilung in 4 Zellen. D Gamet. 4 Gamet mit kontrahiertem Protoplasten. 
F\—3 Kopulationsstadium. G Zygote. 


Schwarmer enthalt, darunter einen mit 4 GeiBeln, 2 Augenflecken und 2 Pyre- 
noiden, der den Eindruck eines Kopulationsproduktes macht. Nach Lage 
der Dinge ist nicht anzunehmen, da sich hier ein oder mehrere fremde 
Gameten eingeschlichen haben. Eine a priori nicht von der Hand zu weisende 
Moglichkeit ist dagegen, daB der viergeiBelige Schwarmer, dessen weiteres 
Schicksal GoroscHANKIN offenbar nicht verfolgt hat, ein Teilungsstadium 
darstellt, so daB im Endeffekt aus dem Gametangium 8 Gameten hervor- 
gegangen waren. Solche verzégerten Teilungen sind ja mehrfach beschrieben 
worden. Witte (1878, 173) hebt z. B. das Vorkommen dieser ,,Pseudo- 
zygoten™ bei Tventepohlia Bleischit hervor und betont, daB es langere Unter- 
suchung erfordert, um diese Bildungen mit Sicherheit von den echten Kopu- 
lationen zu unterscheiden. Da GoroscHankIn jedoch selbst (bei Chl. Braunii 
1890, 12 und Chi. reticulata 1891, 32) viergeiBelige, mit 2 Augenflecken ver- 
sehene Doppelindividuen als Produkte einer unvollkommenen Teilung be- 
schreibt, so ist anzunehmen, da8 er die Kopulationsbilder daraufhin gepriift 
hat. Trotzdem méchte ich die Monézie von Chl. Pertyi noch mit einem Frage- 


Volvocales. 81 


zeichen versehen. Ahnliche Beobachtungen rithren von KorscurKow (1926) 
her. Er gibt fiir Chl. parallelistriata Kopulation im Gametangium an. Még- 
licherweise ist auch Chl. media, bei der Kress (1896, S. 30) durch Uber- 
tragung von Nahrlésung in Wasser Gametenbildung erzielen konnte, haplo- 
mondézisch. Uber die Gewinnung dieser Form in Kultur schreibt Kress (1896, 
S. 424): ,,Ich fand den Organismus in einer Kultur von Hormidium flaccidum 
und versuchte ihn gleich in Nahrlisung zu ziichten. Als ich bemerkte, daB er 
darin ausgezeichnet wuchs, isolierte ich einzelne Zellen und brachte sie in 
sterilisierte Nahrsalzlésung von 0,2%. So erhielt ich im Herbst 1895 eine 
Reinkultur, von der mein Versuchsmaterial abstammt‘. Leider geht aus 
diesen Bemerkungen nicht mit vélliger Sicherheit hervor, ob diese Reinkultur 
auf eine Zelle zuriickging. 

Die Planozygoten bleiben nach den Beobachtungen von Korscuikow 
(1925) und Pascuer (1927) bei einigen Arten (Ch. gelatinosa, Ch. incrassata, 
Ch. noctigama, Ch. paradoxa, Ch. pertusa, Ch. simplex) lange Zeit (bis zu 
mehreren Tagen) beweglich, ehe sie in den Dauerzustand, der in einer glatt- 
wandigen oder warzigen Zyste besteht, iibergehen. Meist erfolgt jedoch 
dieser Ubergang gleich nach der Kopulation. 

Von den anisogamen Arten wollen wir zuerst Chl. Braunit Gorosch. be- 
trachten. Hier liegt eine gesetzmaiBige GréBenverschiedenheit der Gameten 
vor. Es gibt offenbar 3 und 2 Gametangien; erstere erzeugen 8 (selten 
nur 4) 9—15 uw groBe Gameten, letztere nur 2 oder 4 (GréBe 20—29 y). 
GOROSCHANKIN sah immer nur Mikro- mit Makrogameten verschmelzen. 
Phaenotypische Geschlechtsverschiedenheit steht also auBer Zweifel, geno- 
typische ist wahrscheinlich, wenn auch das Experimentum crucis (Ziichtung 
von Klonen, Isolierung und Weiterzucht der aus einer Zygote hervorgehenden 
4 baw. 8 Schwarmer) noch nicht ausgefiihrt worden ist. Der Kopulations- 
akt verliuft nach GoRoscHANKIN (1891, 13) folgendermaBen: die beiden 
membranbekleideten Gameten kleben mit den verschleimten Hautwarzchen 
zusammen, bewegen sich zunadchst noch eine Zeitlang miteinander, bis die 
GeiBeln schwinden. Die Protoplasten beider Gameten erfahren eine Volum- 
verringerung, die in einem Ablésen derselben von der Membran am jeweils 
hinteren (dem GeiBelansatz gegeniiberliegenden) Pole zum Ausdruck kommt. 
An der Kontaktstelle tritt Resorption der die beiden Gameten trennenden 
Membranen ein; es entsteht ein Verbindungskanal, durch den der mann- 
liche Protoplast zum weiblichen tiberwandert. Der Plasmaverschmelzung 
folgt die Kopulation der Kerne. Die kugelige Zygote umgibt sich mit einer 
doppelt konturierten Membran. Der Kopulationsakt ist vielfach mit dem 
von Spirogyra verglichen worden. Sieht man von den betrachtlichen Unter- 
schieden in den Anfangsphasen ab, so besteht in der Tat eine gewisse Ahn- 
lichkeit. In beiden Fallen sehen wir die Bildung einer Kanalverbindung, 
Ablésung der Protoplasten von der Wand, Uberwandern des 3 zum @ Gameten 
und Verschmelzung beider in der 2 Zelle. Die Anisogamie des Chl. Braunii steht 
etwa auf gleicher Stufe mit der von Cutleria, von der spater die Rede sein 
wird. Da auch die 2 Zellen urspriinglich noch begeiBelt sind, wird man von 
Oogamie noch nicht sprechen kénnen. Wenn auch Uberginge nicht zu leugnen 
sind, so halte ich es doch fiir zweckmaBig, diesen Terminus denjenigen Fallen 
vorzubehalten, in denen eine unbewegliche, nach Form und GréBe von den 
3S Gameten verschiedene Eizelle vorliegt. — Ahnlich wie Chl. Braunw ver- 
halt sich Chl. cingulata Pasch., wahrend bei Chl. conferta Korsch. die 
Anisogamie weniger ausgesprochen zu sein scheint. 

GoROS CHANKIN hat gezeigt, daB auch echte Oogamie bei denChlamy- 
domonaden vorkommt. In einer nach seinem Tode erschienenen Arbeit 
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itber Chl. coccifera Gor. wird dariiber berichtet (1905). Hier entsteht aus 
einer vegetativen Zelle nach Verlust der GeiSeln unter starkem Heran- 
wachsen ein 28—34 » grobes kugeliges Ei. Die Mikrogameten sind nur 
7—9 » groB und werden zu 16 in einem Gametangium erzeugt. Die Kopu- 
lation verlauft ahnlich wie bei Chl. Braunii: Kanalbildung, Uberwandern des 
$ Protoplasten zum 9, dort Verschmelzung. 

Finer besonderen Erwihnung bedarf noch Cuopats eigenartige Chlamy- 
domonas intermedia (Cuopat 1916). Dieser Organismus erzeugt in pepton- 
reichen Nahrlésungen leicht Gameten sehr verschiedener Gestalt: Makro- 
gameten, die untereinander seitlich kopulieren, Mikrogameten, bei denen 
das gleiche beobachtet wurde; Makrogameten kénnen aber auch mit Mikro- 
gameten verschmelzen. SchlieBlich wurde auch die Verschmelzung unbeweg- 
licher Zellen im palmelloiden Zustand gesehen. Da iiber Kernkopulation 
nichts gesagt wird, mu8 noch dahingestellt bleiben, ob das sexuelle Vor- 
ginge sind. Wenn ich Cuopars sehr kurz gehaltene Angaben recht ver- 
stehe, so kommen zweierlei Mikrogameten vor, chlorophyllhaltige und farb- 
lose. Letztere scheinen nicht untereinander zu kopulieren, sie kénnten ja 
naturgemiB auch keine entwicklungsfaihigen Zygoten ergeben. Leider wird 
iiber ihre Entstehung, insbesondere das Verhalten des Chloroplasten der 
Mutterzelle wihrend der Teilung nichts gesagt. Der Fall scheint von er- 
heblicher Bedeutung zu sein und zu zeigen, daB bei der Art isogame und 
anisogame Fortpflanzung bzw. relative Sexualitat (vgl. S. 129 u. 141) vor- 
kommt. 

Die Zygotenkeimung verlauft bei den Chlamydomonaden insofern 
nicht iiberall gleich, als die Zahl der aus der Zygote entstehenden Schwarmer 
nicht konstant ist. Das Gewéhnliche ist wohl die Vierzahl. Da wir an- 
zunehmen haben, daS der diploide Zygotenkern bei der Keimung eine Re- 
duktionsteilung erfahrt, so ist ja diese Zahl auch zu erwarten. So fand denn 
auch PascHER (1916) bei den beiden Chlamydomonas-Arten, mit denen er 
seine Kreuzungsversuche gemacht hat, die Vierzahl; sie ist nach Goro- 
SCHANKIN (1890, 1891) die Regel bei Chl. reticulata, wihrend bei Chl. Rein- 
hard 2—4, zuweilen 8 Schwarmer entstehen, bei Chl. Pertyi offenbar ge- 
wohnlich nur 2, 6fter auch 4, bei Chl. Ehrenbergii, Chl. Braunii und CAl. 
Stem 2, 4 und 8. DancEarD (1888, I, 136) gibt fiir seine Chl. Morieri (die 
héchstwahrscheinlich mit Chl. Ehrenbergii identisch ist) 4 Keimlinge an. 
Wir werden bei Besprechung der kolonialen Volvocales, bei denen aus der 
Zygote weniger als 4 Keimlinge (Schwarmer) hervorgehen, erfahren, daB das 
auf Unterdriickung der tibrigen beruht und die urspriingliche, aus der Re- 
duktionsteilung hervorgehende Kernzahl jedenfalls 4 ist. In Ermangelung 
zytologischer Untersuchungen bei den Chlamydomonaden werden wir das 
vorlaufig auch bei dieser Gattung in den Fallen annehmen diirfen, in denen 
nur zwei Zygotenkeimlinge beobachtet worden sind. 

Ich gebe noch eine Zusammenstellung der Chlamydomonas-Arten, bei 
denen geschlechtliche Fortpflanzung bekannt ist. 


Isogam sind: 


Chl. apex Pasch. Chl. Ehvenbergii Gorosch. 
Chl. asymmetrica Korsch. Chl. gelatinosa Korsch. 
Chl. atactogama Korsch. Chl. gloeocystiformis Dill 
Chl. clathrata Pasch. Chl. Goroschankinit Chmiel. 
Chl. dactylococcoides Scherft. et Pasch. Chil. grandis Stein 

Chl. debaryana Gorosch. Chl. incrassata Pasch. 

Chl. Dillit Dang. Chl. intermedia Chod. 
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Chl. isogama Korsch. . Chl. pertusa Chod. 

Chl. Kleinii Schmidle (?) Chl. Pertyi Gorosch. 
Chl. Kuteinikowii Gorosch. Chl. pisiformis Dill 

Chl. longistigma Dill Chl. proboscigera Korsch. 
Chl. media Klebs Chl. pseudopertyi Pasch. 
Chl. mirabilis Pasch. Chl. pulsatilla Wollenw. (?) 
Chl. mucicola Schmidle. Chl. Reinhardit Dang. 
Chl. noctigama Korsch. Chl. reticulata Gorosch. — 
Chl. obtusata Korsch. Chl. simplex Pasch. 

Chl. ovalis Pasch. Chl. speciosa Korsch. 
Chl. ovata Dang. Chl. Steinit Gorosch. 
Chl. palatina Schmidle (?) Chl. tetraolaris Wollenw. 
Chl. paradoxa Pasch. Chl. variabilis Dang.?) 
Chl. parallelistriata Korsch. Chl. zebra Korsch. 


Chl. parietaria Dill 


Anisogam sind: 
Chl. Braunti Gorosch. Chl. coccifera Gorosch. 
Chl. cingulata Pasch. Chl. conferta Korsch. 


Die geschlechtliche Fortpflanzung der tibrigen Chlamydomonadaceen 
verlauft gleichférmiger. Eingehende Untersuchungen liegen namentlich tiber 
Chlorogonium euchlorum Ehrbg. vor. Die kleinen Gameten werden meist zu 
16 oder 32 (aber auch zu 4, 8, 64) im Gametangium erzeugt. In Uberein- 
stimmung mit Stern (1878) und KrassitstTscHrK (1882), die die Kopulation 
zuerst gesehen haben, gibt DANGEARD in seiner ersten gréBeren Arbeit iiber 
die niederen Algen (1888, I, 117) an, keinerlei Geschlechtsverschiedenheit 
zwischen den Gameten gefunden zu haben. Diese Angaben werden in der 
spateren ausfiihrlichen Beschreibung von Chl. euchlorum (DANGEARD 1898) 
etwas modifiziert. In zwei Versuchsreihen, von denen die eine nahe am 
Fenster, die andere im Innern des Zimmers (also bei schwacherem Lichte) 
angesetzt war, zeigten sich Verschiedenheiten. Wahrend in der letzteren 
Serie die Gameten alle im Bau vollig tibereinstimmten, zeigten sich in der 
ersteren bemerkenswerte Unterschiede: die Mehrzahl der Gameten war 
kugelig, die anderen spindelférmig. Kopulation trat, von seltenen Ausnahmen 
abgesehen, nur zwischen verschieden gestalteten Gameten ein. Chl. eu- 
chlorum scheint danach also unter gewissen Bedingungen zur Anisogamie 
zu neigen. Da beiderlei Arten von Gameten in verschiedenen Gametangien 
entstehen, so deutet das auf genotypische Verschiedenheit, die allerdings 
phaenotypisch nur unter gewissen AuBenbedingungen zum Ausdruck kommt. 
DANGEARD driickt das mit den Worten aus (1898, 104): ,, Wir schlieBen daraus, 
daB es tatsichlich eine Geschlechtsverschiedenheit unter den Gameten gibt; 
sie bleibt unbemerkt, wenn die Gameten sich auBerlich gleichen; sie tritt 
hervor, wenn aus einem noch unbekannten Grunde zweierlei Gametangien 
entstehen™. ; 

Die darin ausgesprochene Vermutung der Diézie ist nun neuerdings 
durch Br. Scuutze (1927) exakt bewiesen worden. Kulturen von Chloro- 
gonium euchlorum, die auf eine Zelle zuriickgehen, kénnen unter geelgneten 
Bedingungen (Ubertragung aus der Faulkultur nach Jacossen (1910) in 
dest. Wasser) zu reichster Gametenproduktion gebracht werden, nie aber 
tritt Kopulation ein. Um sie zu erreichen, ist es nétig, zwei geeignete Stimme 
miteinander zu kombinieren. Die Klone sind also in zwei Gruppen geschieden, 


1) nach JAcoBSEN (1910, 183). 
6* 
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die morphologisch nicht unterscheidbar'), aber geschlechtsverschieden sind. 
Nur wenn ein Klon der einen Gruppe mit einem der anderen zusammen- 
kommt, kann man Kopulation und Zygoten erhalten. Diese physiologische 
Geschlechtsdifferenzierung ist genotypisch bedingt. Bei der Reduktions- 
teilung in der keimenden Zygote findet die Aufspaltung statt; von den 
4 Schwirmern, die aus der Zygote hervorgehen?), gehéren 2 dem einen, 2 dem 
anderen Geschlecht an. 

Zur Azygotenbildung ist Chlorogonium offenbar nicht fahig. Gameten, 
denen in Ermangelung des anderen Geschlechts keine Gelegenheit zur Kopu- 
lation gegeben ist, kénnen (parthenogenetisch) zu vegetativen Individuen 
heranwachsen, sofern gentigend Nahrstoffe vorhanden sind. 


Fig. 48 (nach HAZEN aus PASCHER). Brachiomonas simplex. 1, 2 Vegetative Zellen in 
verschiedener Ansicht. 3 Vegetative Teilung. 4 Gametenbildung. 5, 6 Kopulation. 7 Zygote. 


Das gleichfalls isogame Chlorogonium elongatum Dangeard (1888, 1898), 
16 Gameten im Gametangium bildend, ist nach noch unverdéffentlichten 
Untersuchungen von K. Srrennow im Berliner Pflanzenphysiologischen 


1) Den von DANGEARD (1898) angegebenen Formunterschied geschlechtsverschie- 
dener Gameten hat ScHULZE nicht wiedergefunden. Nach KorscHiKow (1923, IIT) kommen 
bei Ché. euchlorwm, je nach der Zahl der Teilungsschritte im Gametangium spindelférmige 
behautete und (kleinere) runde, nackte Gameten vor. Da KorscHrKow hervorhebt, daf 
die Kopulation in allen méglichen Kombinationen dieser verschiedengeformten Gameten 
stattfinden kann, so kénnen die Unterschiede nicht geschlechtsgebunden sein. 

2) WeIssE (1856, 162), der die Zygotenkeimung zuerst gesehen und abgebildet 
hat, gibt an, da® die 4 Keimlinge in der Regel gleichgro8 sind; einmal hat er jedoch 
beobachtet, daf 2 nur halb so grof waren wie die beiden anderen. Das ist ein An- 
klang an den Keimungsmodus von Pandorina und LEudorina (s. u.) und zugleich ein 
Argument fiir die Annahme, daf bei der Keimung der Chlamydomonaszygoten, die nur 
2 Keimlinge erzeugen, die beiden anderen degenerieren. | 
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Institut auch genotypisch didzisch. Ferner ist von Chl. tetragamum Bohlin 
(1897, 511) und CAl. neglectum Pascher (Korscutkow 1926) isogame Gameten- 
kopulation bekannt. Beide erzeugen im Gametangium nur 4 Gameten. 

In den Verwandtschaftskreis von Chlamydomonas und Chlorogonium 
gehéren auch Sphaerellopsis fluviatilis (Stein) Pascher und Phyllomonas 
striata Korsch,, bei denen Korscurxow kiirzlich die geschlechtliche Fort- 
pflanzung beschrieben hat. Sphaerellopsis ist isogam (aweigeiBelige Gameten 
zu 8 im Gametangium entstehend, Zygote unbekannt), Phyllomonas da- 
gegen ausgesprochen anisogam und (genotypisch ?) didzisch. Die 2 Gameten 
sind 10—20 p» groB, sie entstehen zu 2—4, die f messen nur 5 » und ent- 
stehen zu 16—64 in der Mutterzelle. Letztere nehmen die gestreckte Gestalt 
typischer Spermatozoiden an. Der befruchtete Makrogamet soll bis 20 Tage 
im Zustand der Planozygote verharren kiénnen, ehe er in das Dauerstadium 
iibergeht. Bei der Keimung werden 4 zunachst nackte Zoosporen gebildet. 

Fir die von ihm aufgestellte Gattung Brachiomonas (Br. submarina 
Bohl. und Br. gracilis Bohl.) 
gibt Boutin (1897, 509) GriéBen- 
verschiedenheit der kopulieren- 
den Gameten an. Sie ent- 
stehen durch 16—82-Teilung 
der Mutterzelle, sind nackt 
und zweigeiBelig. DaB gewohn- 
lich ein gréBerer mit einem 
kleineren verschmilzt, 1laBt 
Diézie vermuten; da die Gré- 
Benverschiedenheit der Kopu- 
lanten aber keine gesetzmabige 
zu sein scheint, so wird man 
kaum von Anisogamie sprechen 
kénnen. Mit etwas mehr Recht 
dart Anisogamie wohl bei dem 7 
von Hazen (1922, T) unter- Fig. 49 (nach HAZEN aus PAscHER). Diflostawron 
suchten Br. simplex Hazen an- pentagonium. a—c Vegetative Zellen in verschie- 
genommen werden, da hier eine dener Ansicht. d Teilung. e, f Kopulation. 
wenn auch nicht groBe Gestalt- 
verschiedenheit der Gameten hinzukommt (Fig. 48). 

Bei Diplostauron Korsch. mit den beiden Arten D. pentagonium Pasch. 
(= Lobomonas pentagonia Haz.), untersucht von Hazen (1922, IT), und D. angu- 
losum, untersucht von Korscutxow (1925), sind die Gameten behautet.§ Bei 
‘der Kopulation, die an den Spitzenpolen beginnt, verla8t der eine Gamet 
die Hiille friiher als der andere. Die 4 GeiBeln sind dem einen Gameten zu- 
gekehrt (s. Fig. 49), woraus Hazen auf eine gewisse Geschlechtsdifferen- 
zierung schlieSt. Hieriiber kénnen erst eingehendere Untersuchungen ent- 
scheiden. 

Polytoma uvella Ehrb., die farblose Parallelform zu Chlamydomonas, 
iiber deren Sexualitat Krassitsrscuik (1882), Franck (1894), DaANnGuarD 
(1901, I) und Prowazzx (1903) berichten, ist typisch isogam. Nach Krassitst- 
SCHIK, dessen Angaben von den spiteren Untersuchern im wesentlichen 
bestitigt worden sind, entstehen die Gameten zu 4 in einer Mutterzelle. 
(Oft werden auch 8 gebildet.) Die Kopulation verlauft in der tiblichen Weise. 
Aus der Zygote gehen 4, seltener 2 Keimlinge hervor. Der Organismus Ist 
6fter kultiviert worden. PrinasHem und Marx (1926) konnten ihn in 
Kultur nicht zur Gametenbildung bringen und daher iiber die Geschlechts- 
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differenzierung und Geschlechtsbestimmung nichts ermitteln. Ahnlich mangel- 
haft bekannt ist die mit Polytoma verwandte Tussetia polytomoides Pasch., 
bei der PascuEer (1927) Isogamie beobachtet hat. , 

In der Gruppe der viergeibeligen Volvocales kennen wir Geschlechts- 
vorginge nur bei der Gattung Carteria. C. multifilis Dill ist die erste ein- 
zellige Alge, bei der Isogamie festgestellt wurde (Rostarmski 1871). Hs 
entstehen im Gametangium 8, seltener 4 behiutete Gameten. Bei der Kopu- 
lation verschmelzen auch die Membranen und die 8-geibelige Planozygote 
schliipft aus der Hiille. Sie wandelt sich dann in eine glatte, rot- 
gefiirbte Dauerzygote um, die bei der Keimung 4—8 Schwarmer entlabt 
(s. Daneuarp 1888, Goroscuankin 1891). Nach Rosrarrnsxr (1871, 786) 
kénnen Gameten der gleichen Mutterzelle miteinander kopulieren. Das bedarf 
der Nachpriifung. — Membranbekleidete Gameten kommen noch vor bei 
C. alpina Schmidle, C. globosa Korsch., C. micronucleata Korsch., C. obtusa 
Dill, nackt sind die Gameten bei C. albostriata Pasch., C. Klebsit (Dang.) 
Troitzkaja (= Pithiscus Klebsii Dang,) und C. Dangeardti Troitzkaja (= Cor- 
bierea vulgaris Dang.). Alle diese Arten und vermutlich auch C. ovata Jac., 

_ fiir die Jacossen (1910, 184) nur angibt, ,,Gameten und Zygoten beobachtet”, 
sind isogam (vgl. die Arbeiten von Dancearp 1888, 1891, 1898, GoroscHAN- 
KIN 1891, Dizi 1895, Korscurkow 1926, Pascuer 1927). Uber physiologische 
Geschlechtsdifferenzierung ist nichts bekannt. 

Unter den Phacoteen ist geschlechtliche Fortpflanzung bei Pteyomonas 
bekannt. Die Angabe Carters (1858), daB bei Phacotus lenticularis Stein 
(= Cryptoglena lenticularis Carter) Anisogamie vorkomme, ist, wie schon 
Sten (1878) und DancEarp (1888) hervorgehoben haben, offenbar irrig; 
Carrers vermeintliche Gameten waren héchstwahrscheinlich Chytridiaceen- 
schwirmer. Uber Ph. alata Cohn (= Ph. angulosa Lemmerm.) lieger ein- 
gehende Untersuchungen von DANGEARD (1888, 1889, II) und GOLENKIN (1891) 
vor, die jedoch zu den uns hier beschaftigenden Problemen nicht viel bei- 
tragen. DANGEARD berichtet tiber das Auftreten von ovalen bis langlich- 
spindelformigen Gameten, die zu 4 oder 8 im Gametangium entstehen, und 
betont das Fehlen jeglicher morphologischer Geschlechtsdifferenzierung. 
GOLENKIN gibt einen Gametendimorphismus an, der aber mit Geschlechts- 
dimorphismus nichts zu tun hat. Es sollen spindelférmige und runde Gameten 
auftreten und jeweils untereinander (die spindelférmigen mit den Flanken, 
die runden mit den Vorderenden) kopulieren. Diese Erscheinung wiirde, 
wenn sie sich bestatigen sollte, analog dem Verhalten von Chlamydomonas 
intermedia sein (s. 8. 82). Seit 1891 scheint niemand wieder die sexuelle Fort- 
pllanzung des Organismus studiert zu haben. Bei Ph. Golenkiniana Pasch., 
den Pascuer (1927) untersucht hat, scheinen nur ellipsoidische bis spindel* 
férmige Gameten, ebenfalls ohne durchgreifenden Geschlechtsunterschied, vor- 
zukommen. Die Zygote ist glattwandig und braun. Nach LemMerMann (1900) 
entstehen bei der Zygotenkeimung von Pteromonas (spec. ?) 4 oder 8 Keimlinge. 

Wir wenden uns nun den koloniebildenden Formen zu, die zur Gruppe 
der Volvocaceae vereinigt werden. Das klassische Objekt, bei dem N. Prines- 
HEIM (1869) erstmalig die Paarung von Isogameten beschrieben und als primi- 
tiven Sexualakt gedeutet hat, ist Pandorina morum(MOll.) Bary. Der Gameten- 
bildung geht eine Aufteilung der ausgewachsenen Kolonien in 16 Tochter- 
kolonien voraus, deren jede wieder aus 16 oder aus 8 Zellen besteht. Die 
Tochterkolonien ldsen sich aus dem Verbande der Mutterkolonie, schwairmen 
elnige Zeit umher, um dann zu verquellen und die einzelnen Zellen als Schwir- 
mer zu entlassen. Die alsbald zu beobachtende paarweise Vereinigung dieser 
Schwarmer (die von den Spitzen ausgeht) zeigt, daB es sich um Gameten handelt. 
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PRINGSHEIM hebt hervor, daB die Schwarmer erhebliche GréB8enunterschiede 
autweisen. Doch lassen sich diese Unterschiede nicht in 2 Rubriken gliedern; 
es gibt alle méglichen Uberginge zwischen ihnen. Diese Tatsache im Verein 
mit der anderen, da sowohl gleichgroBe wie verschiedengroBe Gameten 
miteinander kopulierent), zeigt, daB Isogamie vorliegt. Ob Gameten, die 
aus einer Kolonie stammen, kopulieren kénnen, ist aus PRINGSHEIMS Angaben 
nicht zu ersehen. Wenn daher FarkenperG (Scuenxs Handb. Bd. II, 283) 
Sagt, es scheine, daS die beiden kopulierenden Gameten aus verschiedenen 
Familien stammen miiBten (eine Auffassung, die auch Gorser [1882, 44] 
auBert), so handelt es sich zunichst um nicht mehr als eine Vermutung, die 
der experimentellen Priifung bedarf. Den biindigen Beweis dafiir, daB 
P. morum ein didzischer Organismus ist, hat erst Scuretper (1925) ge- 
hefert. Er isolierte eine gréBere Anzahl von Einzelkolonien und gewann 
aus ihnen Kulturen, die sich in geeigneten Nahrlésungen iippig vegetativ 
vermehrten. In diesen Klonenzuchten traten niemals Zygoten auf. Letztere 
bildeten sich jedoch mit Sicherheit, wenn geeignete Klone miteinander 
kombiniert und unter Bedingungen gebracht wurden, die der Gametenbildung . 
giinstig sind (Nahrungsmangel). In Scurerpers Kulturen zeigte sich, daB 
von den 6 isolierten Klonen 5 dem einen, die eine dem anderen Geschlecht 
angehorten. 


Die Reaktionsweise der einzelnen Klone aufeinander geht aus nach- 
stehender Tabelle hervor. 


Tab. 1 (nach SCHREIBER). Ergebnis der Kombination von 6 Klonen von Pandorina 
morum. Z bedeutet Zygotenbildung. Die leer gelassenen Quadrate bedeuten, daf keine 
Kopulation eintrat. 


Pandorina ist also ein getrenntgeschlechtiger isogamer Organismus. 
— Nach allem, was wir iiber die Entwicklung der Griinalgen wissen, muB 
angenommen werden, daB die Pandorinen Haplonten sind und die Diplophase 
sich auf die Zygote beschrankt. Da die Nachkommen einer Kolonie ihren 
Geschlechtscharakter streng bewahren, ist anzunehmen, da derselbe geno- 
typisch festgelegt ist. Die Trennung der beiden Geschlechtstendenzen mibte 
dann bei der Reduktionsteilung, also in der keimenden Zygote, erfolgen. 
Wenn das auch zytologisch noch nicht unmittelbar bewiesen ist, kann es 
doch keinem Zweifel unterliegen. 

Aus Princsuerms Abbildungen ist ersichtlich, daB auBer dem grofen 
roten Schwarmer, der bei der Keimung entsteht, in der Zygote noch 1—3 
kleine Kérperchen enthalten sind. Im Text wird dartiber nichts gesagt. 
Es darf aber als sicher angenommen werden, dai tatsichlich 4 Kerne bei 

1) Nur die gréBten Schwirmer scheinen keine Neigung zu haben, untereinander 
zu verschmelzen. 
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der Keimung entstehen, von denen 3 zugrunde gehen, und daB die kleinen 
Kérperchen die Degenerationsprodukte der letzteren sind. Dafiir spricht 
nicht nur die gleich zu schildernde Entwicklung von Goniwm und Eudorina, 
sondern auch der Umstand, da8 Prinesuem gelegentlich 2—3 Schwarmer 
aus der Zygote hat hervorgehen sehen. Er nimmt zwar an, daB diese durch 
Teilung aus der einen groBen Schwarmerspore hervorgehen, die sich normaler- 
weise bildet. Diese Annahme ist aber irrig. Es haben sich vielmehr von den 
sonst degenerierenden Zellen eine oder zwei weiterentwickelt*). 


Die zweite kolonie- 
bildende Volvocacee, bei 
der Isogamie vorkommt, 
ist Goniwm. Die ersten 
Angaben iiber die Ga- 
metenbildung beiGoniuwm 
pectorale Mill. riihren von 
RostaFtnski her (1875). 
Er zitiert eine gemeinsam 
mit HIERONYMUS  ge- 
machte Beobachtung, wo- 
nach eine Goniumzelle, die 
als Zoospore aus dem 
Zellverband ausgetreten 
ist, eine Aufteilung in 
8 Gameten erfaéhrt. Von 
gd dieser wird dann gesagt: 


Fig. 50 (nach SCHREIBER). Gonium pectorale. ape: ll ee 

a Zygote. 6, c Keimungsstadien. @ Vierzellige Keim- ee SHY EOD es ea ae 
elonies rérent leur copulation au- 

: ‘ devant de la cellule-mére, 

et se soudérent deux 4 deux pour, aprés quelques minutes, former quatre 
spores. Auf erstere Beobachtung griindet sich wohl die Bemerkung von H1ERo- 
Nymus (1884, 68, FuBnote), daB bei Goniwn Gameten der gleichen Mutterzelle 


1) Wenn Korscurkow (1923, III) den grofen Keimschwiarmer ,,Zygozoospore“ 
nennt, so ist das eine mifverstindliche Bezeichnung, die den Eindruck erweckt, als ent- 
spreche der Schwirmer dem ganzen, unreduzierten Zygoteninhalt. Der gleiche Ausdruck 
wird auch fiir Planozygote verwandt (z. B. von PascHmr), also fiir ein Gebilde, das der 
Entstehung des Dauerzustands vorausgeht. Um Verwirrung zu vermeiden, wird es am 
besten sein, die Bezeichnung ganz auszuschalten. Fir mich kommt sie als Ersatz fiir 
das Wort Planozygote schon deshalb nicht in Betracht, weil ich es fiir unrichtig halte 
Gameten oder die unmittelbaren Kopulationsprodukte »sporen“ zu nennen. Man wird 


daher in der vorliegenden Schrift auch den iiberfliissigen i 
und unpraktischen A 
,Gametozoosporen“ (fiir Planogameten) nicht finden. : Pr el aN 
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miteinander kopulieren kénnen. Dies ist indessen ebenso wenig richtig wie die 
Angabe, daS das Kopulationsprodukt in wenigen Minuten 4 Sporen erzeugt. 
Kingehender sind die Beobachtungen von Scuussnia (1911). Nach ihm 
geht der Gametenbildung die Entstehung kleiner 16- (nicht 8-!)zelliger 
Tochterkolonien voraus, deren Zellen sich aus dem Verbande lésen und 
kopulieren. Die kugelige Zygote scheidet cine glatte Membran ab. Bei der 
Keimung sah Scuussnic in 2 aufeinanderfolgenden Teilungen 4 Zellen 
in der Zygote entstehen, die zunichst, durch Gallerte zusammengehalten, 
als unbewegliche Kérper austreten, dann GeiBeln erzeugen und einzeln 
davonschwimmen sollen. Ahnliches berichtet Korscurkow (1923, ITI). 
SCHREIBER hat die von Scuussnic beschriebenen Kopulationsvorginge 
bestatigt. Die Keimung der Zygote verliuft aber etwas anders. Nach der 
zweifachen Teilung des Zygotenkerns entsteht eine kleine vierzellige Gonium- 
Kolonie, die als Ganzes frei wird und von vornherein beweglich ist (Fig. 50). 
Aus jeder der 4 Zellen dieser Primairkolonie entstehen spater 16 zellige Kolonien. 
Es gelang Scurerper, Reinkulturen von Gonium fectorale willkirlich zur 
Gametenbildung zu bringen und den gesamten Entwicklungsgang in vitro 
zu verfolgen. Dabei zeigte sich, daB Kulturen, die von einer Kolonie aus- 
gehen, wohl zur Gameten-, nie aber zur Zygotenbildung zu bringen sind. 
Letztere tritt unter geeigneten AuBenbedingungen nur in bestimmten Kombi- 
nationskulturen ein. Die Kombination von 7 Klonen ergab folgendes Resultat: 


(|=) (EE) — ) 
Sea Sea) Sie Bek 7 


Tab. 2 (nach SCHREIBER). Ergebnis der Kombination von 7 Klonen von Gonium pectorale. 
Mit (+) und (—) sind die beiden Geschlechter bezeichnet. Vgl. im iibrigen die Er- 
klarung zu Tab. |. 


Gonium pfectorale ist also didzisch. Die Isogamie folgt daraus, dab gesetz- 
maBige GréBenunterschiede nicht vorliegen. Den Angaben ScHUssNIGs, die 
Gameten seien alle von gleicher Gré8e, widersprechen allerdings die Beob- 
achtungen von Princsuerm (1869), Korscarxow (1923, IT) und ScHREIBER 
(1925), die haufig ungleiche Gameten kopulieren sahen (das Volumverhaltnis 
kann 1: 6 betragen!). Ebenso oft verschmelzen aber gleichgroBe. ScHUSSNIGS 
Angabe, daB der eine der kopulierenden Gameten weniger lebhaft ist als 
der andere, konnte nicht bestitigt werden. 

Es wurde nun auch direkt bewiesen, da8 die Trennung der Geschlechts- 
tendenzen durch die Reduktionsteilung in der keimenden Zygote erfolgt. 
Die vierzellige Primarkolonie ist ein Miktohaplont: 2 ihrer Zellen gehéren 
dem einen, 2 dem anderen Geschlecht an. ScHREIBER konnte die vier 16-zel- 
ligen Tochterkolonien, deren jede auf eine Zelle der Primarkolonie zuriick- 
geht, isolieren und unter vegetativer Vermehrung weiterziichten. Die paar- 
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weise Kombination der 4 Klone ergab, dab je 2 von ihnen im Geschlecht 
iibereinstimmen. Die nachstehende Tabelle veranschaulicht dies. 


Tab. 3 (nach SCHREIBER). Kreuzung von vier aus je einem Tetradensegment hervor- 
gegangenen Kulturen einer einzigen Zygote von Gonium pectorale. 


Uber das seltenere Go- 
nium tetras A. Br. (G. sociale 
[Duj.] Warm.) sind die Be- 
obachtungen weit  sparli- 
cher. Nach Cuopat (1894) 
hat Huser die Gameten- 
kopulation gesehen. Die 
Art ist ebenfalls isogam. 
Die Zygoten sind etwas 
anders gebaut als die von 
G. pectorale; sie haben eine 
héckerige AuBenhiille (Lem- 
MERMANN 1898). Ihre Kei- 
mung diirfte der vonG. pec- 
torvale gleichen. CHODAT 
gibt Vierteilung des Inhalts 

an; die Keimkolonie 
schwarmt einige Zeit als 
Ganzes herum. Uber Ge- 
schlechtsdifferenzen wissen 
wir nichts. 

Isogamie ist auch bei 
der zu den Spondylomoreen 
gehérigen Gattung Chlamy- 
Fig. 51 (nach GorEBEL aus OLTMANNS). Eudorina dobotrys Korsch. beobach- 
elegans, @ Kolonie, umgeben von Spermatozoiden. tet worden. Korscutkow 

44-3 Spermatozoidbiindel. Sf Spermatozoiden. (1923, 1924) sah bei CAl. 
Korschtkowtt Pasch. und 
Chl. stellata Korsch. die Gametenkopulation. Die Planozygoten von CAl. 
Korschikoww sind lange beweglich, ehe sie sich zur derbwandigen Dauer- 
zygote enzystieren. Chl. gracilis Korsch., eine Alge, die haiufig unter dem 
Namen Spondylomorum quaternarium Ehrbg. aufgefiihrt worden ist), hat 
bisher allen Versuchen, sie zur Gametenbildung zu bringen, widerstanden 
(s. Br. Scuutze 1927). 

Eudorina elegans ist seit langem als anisogamer Organismus bekannt. 

Schon Carrer (1858) berichtet tiber Geschlechtszellen und Befruchtung. 


_. 1) Cal. gracilis hat aweigeiBelige Zellen, Spondylomorum guaternarium soll vier- 
geiBelige haben. Im iibrigen herrscht Ubereinstimmung. Da die Zuverlassigkeit der An- 


gaben tiber die Viergeifeligkeit des Sp. guaternarium Zweifeln unterliegt, ist dessen Exi- 
stenz in Frage gestellt. 
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Seine Angabe, daB die 4 vorderen Zellen einer Kolonie Spermatozoidbiischel 
erzeugen, wahrend die hinteren Zellen zu Eiern werden, konnte allerdings 
von keinem der spateren Untersucher bestatigt werden). Entweder handelt 
es sich um eine seltene Anomalie oder (was mir wahrscheinlicher vorkommt) 
CarTER hat eine mannliche Kolonie vor sich gehabt, bei der zufallig nur 
die 4 vorderen Zellen zur Spermatozoidbildung geschritten, die tibrigen 
vegetativ geblieben sind. Bildung und Schicksal der Zygoten hat Carrer 
nicht verfolgen kénnen. Tatsachlich sind die Kier von den vegetativen Zellen 
kaum verschieden. Fiir den geiibten Beobachter sind sie kenntlich an der 
etwas dunkler griinen Farbe, dem reicheren Inhalt und der etwas erheb- 
licheren GréBe. — Im Gegensatz zu Carrer betont bereits GoRosCHANKIN 
(1874), daB Eudorina getrenntgeschlechtlich ist: und 2 Gameten entstehen 
in verschiedenen Kolonien. Das bestitigt auch Gomer (1882) (Fig. 51). Es liegt 
danach also mindestens eine phaenotypisch ausgesprochene Diézie vor. Klonen- 
guchten hat erst ScuRerBER (1925) durchgefiithrt und damit den Beweis 
geliefert, daB die Diézie auch genotypisch bedingt ist. Die Nachkommen 
einer einzigen Kolonie kénnen wohl zur Gameten-, nicht aber zur Zygoten- 
bildung gebracht werden. Ist der Klon mannlich, so erschépfen sich die 
Kolonien in der Spermatozoidbildung (pro Zelle entstehen 64 gelbliche 
Spermatozoiden) und gehen zugrunde. Die weib- 
lichen Gameten, die ja im Zellverband verbleiben, 
kénnen indessen, wenn die Befruchtung aus- 
bleibt, leicht wieder zu vegetativer Teilung ge- 
bracht werden und Tochterkolonien erzeugen — 
eine Erscheinung, die als Parthenogenesis auf- 
gefaBt werden kann. Derartige Riickdifferenzie- 
rungen in Zuchten weiblicher Kolonien entgehen  y, 

dem Beobachter leicht, weil sich ja die spaik: Bie el teeter das: 
lichen Gameten von den vegetativen Zellen rina elegans. 

kaum unterscheiden. Es ist daher nicht ausge- 

schlossen, daB die von M. Hartmann geziichteten Eudorinen diese Stadien 
ebenfalls durchlaufen haben*). Die Méglichkeit der dauernd agamen Zucht 
der Eudorina ohne die Komplikation der Parthenogenesis soll damit jedoch 
nicht in Frage gestellt werden. Nach den vorliegenden Erfahrungen gelingt 
es auch bei mannlichen Stiémmen, durch geeignete Kulturbedingungen die 
Gametenbildung zu unterdriicken, ohne daB die vegetative Vermehrung 
Schaden leidet. 

Die Zygotenkeimung bei Eudorina hat wohl Orroxow (1875) zuerst 
gesehen. Die Angaben Dancrarps (1889, II, 157), dem Orroxows Arbeit 
vermutlich unbekannt war, stimmen schlecht damit iiberein. Dagegen konnte 
ScuREIBER (1925) Orroxows Befunde im allgemeinen bestatigen. Der 
Vorgang verlauft ganz ahnlich wie bei Pandorina. Neben dem groben 
,,Keimschwarmer‘ treten drei kleine Kérperchen auf, die als Degenerations- 
produkte dreier Keimlinge anzusehen sind (s. Fig. 52). In seltenen Fallen 
kommt es vor, daB eines oder das andere dieser Kérperchen sich entwickelt. 
Dann gehen aus der Zygote zwei oder drei Schwaérmer hervor. Schon 
das beweist zur Geniige, daB die Deutung der Kérperchen als Degenerations- 


1) Die Angabe von Dyer (1875), da Zudorina monizisch sei, diirfte auf CARTERS 
Arbeit und nicht auf eigene Untersuchung zuriickgehen. , 

2) SCHREIBER konnte bei Zudorinen, die ihm M. HARTMANN aus seinen Kulturen 
zur Verfiigung gestellt hatte, nachweisen, daB sie tatsiichlich weiblich waren. | Nach Zu- 
sammenbringen mit ¢ Kolonien traten unter geeigneten Bedingungen in wenigen Tagen 
Zygoten auf. 
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produkte von Tetradenzellen die richtige ist. Darauf, daB die ,, Keimschwarmer 
tatsichlich haploid und eingeschlechtig sind, laBt folgender Befund ScuRErBERs 
schlieBen: Es wurden mehrere Schwaérmer oder die daraus hervorgegangenen 
ersten Kolonien (die sich von anderen Kolonien durch ihren Hamatochrom- 
gehalt leicht unterscheiden lassen) isoliert und in Reinkultur zur vegetativen 
Vermehrung gebracht. Diese Klonenkulturen enthielten, wie experimentell 
festgestellt wurde, stets nur entweder mannliche oder weibliche Individuen, 
niemals beide zugleich. Letzteres miiBte aber der Fall sein, wenn die Re- 
duktionsteilung, durch die hier die Geschlechter getrennt werden, erst in 
einem spiteren Stadium, etwa bei der Entstehung der ersten Kolonie, statt- 
finden wiirde, die dann ein Miktohaplont sein und g und 2 Tochterkolonien 
erzeugen miiBte. An den vegetativen Kolonien haben sich bisher sekundare 
Geschlechtsmerkmale nicht nachweisen lassen. 

Die mit Eudorina nahe verwandte, von Suaw (1894) entdeckte Gattung 
Pleodorina scheint beziiglich ihrer geschlechtlichen Fortpflanzung mit Eudo- 
~ vina itbereinzustimmen. Nach Merron (1908) und Grove (1915) ist PI. 
illinoiensis Kofoid getrenntgeschlechtlich. An der Gametenbildung beteiligen 
sich nur 28 von den 32 Zellen der Kolonie. Die 4 vorderen bleiben vegetativ 
und gehen nach der Gametenbildung der iibrigen zugrunde. Die 3 Gameten 
werden als Spermatozoiden in Paketen von 64 (oder meist 128) erzeugt, 
die 2 sind kaum merklich verinderte vegetative Zellen, die im Verbande der 
Mutterkolonie verbleiben. Die Zygotenkeimung scheint bislang nicht beob- 
achtet worden zu sein. Cuarron (1910) fand bei Pl. californica Shaw 
gleichfalls Didzie. Er hebt hervor, daB die g Kolonien kleiner sind als 
die 9. Obwohl mit Pleodorina bisher Klonenzuchten nicht gemacht worden 
sind, darf wohl in Analogie mit Eudorina und Pandorina auch bei ihr geno- 
typische Bedingtheit der Didzie angenommen werden. 

DaB Volvox phaenotypisch die héchste Geschlechtsdifferenzierung in 
der ganzen Gruppe aufweist, ist seit langem bekannt. Die Spermatozoiden 
entstehen in Biindeln wie bei Eudorina und sind auch ahnlich gebaut wie 
die der letzteren. Die 2 Gameten sind im reifen Zustande weit gréBer und 
inhaltreicher als die vegetativen Zellen und daher als solche sofort kennt- 
lich. Sie sind geiBellos, kugelig-flaschenférmig (mit einer gegen die Peripherie 
der Kolonie vorgezogenen Spitze) und verdienen daher mit vollem Recht 
den Namen Eier. Niemals geht eine Kolonie ganz in der Bildung von Eiern - 
auf. Auch bei der Spermatozoidbildung ist das in der Regel nicht der Fall, 
wenigstens nicht bei den beiden bekanntesten Arten V. globator L. und V. 
aureus Khrb., mit denen wir uns zunichst beschaftigen wollen. Was die 
Verteilung der Geschlechter anlangt, so hielt Conn (1875, 27) den V. aureus 
fiir diézisch (er nannte ihn deshalb V. dioicus); V. globator ist monézisch. 
KircHner (1883) glaubte zuerst, die Didzie der V. aureus zu bestitigen, 
stellte dann aber fest, da bei den Kolonien, die Hier enthalten, nach der 
Befruchtung der letzteren Antheridien entstehen kénnen. Diese Kolonien 
sind also proterogyn. AuBer ihnen kommen noch antheridienbildende Kolonien 
vor, die auBerdem nur vegetative Zellen, keine Kier enthalten (EHRENBERGS 
Sphaerosiva Volvox). Wenn wir die Nomenklatur, die bei den Phanero- 
gamen tiblich ist, hier anwenden wollen, so wiirde V. aureus nach KtrcHNER 
androdidzisch sein. Hennecuy (1879), dessen Arbeit Kircuner nicht zitiert, 
kommt umgekehrt zu dem Ergebnis, daB V. aureus proterandrisch ist. Beide 
Angaben brauchen sich nicht zu widersprechen. Vorausgesetzt, da8 das 
geschlechtliche Verhalten des Volvox aureus nicht festgelegt, sondern dem 
Wechsel der AuBenbedingungen stark unterworfen ist, kénnen wir uns leicht 
vorstellen, daS in der zeitlichen Aufeinanderfolge der Geschlechtsorgane 
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Verschiedenheiten mannigfachster Art auftreten kinnen. Da8 tatsachlich 
eine genotypische Geschlechtertrennung bei V. aureus nicht vorliegt, geht 
unzweideutig schon aus den Beobachtungen Sreins (1878, 132) hervor. 
STEIN hat festgestellt, da8 aus einer Mutterkolonie minnliche und weibliche 
Tochterkolonien entstehen kinnen. Wenn, was nicht anzunehmen ist, diese 
Mutterkolonien nicht gerade Keimkolonien waren (die Miktohaplonten 
sein kénnten), so ist damit erwiesen, daB eine genotypisch bedingte Ge- 
schlechtertrennung bei V. awreus nicht in Frage kommt. Genotypisch ist 
V. aureus also gemischtgeschlechtig ebenso wie V. globator. Wiahrend jedoch 
letzterer phaenotypisch sehr gleichférmig ist, auf die Verschiedenheiten der 
Umweltsbedingungen also offenbar weniger anspricht, ist letzterer diesen 
anscheinend stirker unterworfen, so daB in der Natur sehr viele Varianten 
in der Verteilung der Sexualorgane vorkommen. Hieriiber geben namentlich 
die eingehenden Untersuchungen von L. Kurt (1889, 1890) Aufschlus. 

Ohne auf Einzelheiten einzugehen, mag hier im AnschluB an JANET 
(1912, 96 u. 1923, 54 ff.) nur folgendes zusammenfassend hervorgehoben sein: 
V. globator kommt meist mondézisch, V. aureus meist didzisch vor. Bei moné- 
zischen Kolonien reifen beiderlei Geschlechtsorgane nur sehr selten gleich- 
zeitig. Daher ist Selbstbefruchtung eine Ausnahme. Anzeichen von Selbst- 
sterilitat sind meines Wissens in diesen Fallen nicht beobachtet worden. 
Es kommen Proterandrie und Protogynie vor. Erstere ist bei V. globator 
die Regel. Sie ist bei V. aureus in denjenigen mondézischen Kolonien an- 
zutreffen, bei denen die Antheridien iiberwiegen. Protogynie findet sich bei 
V. aureus bei solchen Kolonien, die ungeschlechtliche Tochterkolonien in 
der Uberzahl neben wenigen Eiern und einigen Antheridien produzieren, 
ferner bei solchen, die keine ungeschlechtlichen Tochterkolonien, sondern 
vorwiegend Eier und wenige Antheridien erzeugen. 

Alles dies bezieht sich auf Vorkommnisse in der Natur, ist also der 
Ausdruck der dort herrschenden AuSenbedingungen. 

Couns (1856, IT, 53; 1856, ITI, 1056; 1875, 20) Angabe, daB die Sperma- 
tozoiden bei V. globator sich ins Innere der Kolonie entleeren und von da 
aus die Kier (der gleichen Kolonie) befruchten, wiirde das Vorkommen von 
Autogamie beweisen (s. auch Overton 1889). A. Meyer (1896) hat bei 
seinem V. tertius ebenfalls Selbstbefruchtung nachgewiesen. 

Nachdem es Uspensk1J (1925) gelungen ist, die Schwierigkeiten zu iiber- 
winden, die bisher der Reinkultur des Volvox entgegenstanden, wird es vor- 
aussichtlich auch bald gelingen, durch planmaBiges Variieren der AuBen- 
bedingungen willkiirlich die bisher beobachteten Formen der Geschlechter- 
verteilung und vielleicht auch andere, die in der Natur nicht oder nur aus- 
nahmsweise vorkommen, zu erzeugen. 

Es bleibt noch iibrig, iiber die Geschlechtsverhaltnisse der anderen 
Volvox-Arten kurz zu berichten. Wenn wir beriicksichtigen, welche eingehenden 
Untersuchungen nétig waren, um iiber die in der Natur vorkommenden 
Falle der Geschlechterverteilung des urspriinglich fiir didzisch gehaltenen 
V. aureus einen Uberblick zu gewinnen, so werden wir bei der Beurteilung 
der viel weniger eingehenden Angaben iiber die anderen Volvox-Arten be- 
sonders vorsichtig sein miissen. 

Bei V. Merrillii Shaw und V. Barberi Shaw hat Suaw keine reifen 
Antheridien gesehen, dagegen Kolonien mit Hiern, die Liicken aufweisen, 
an deren Stelle seiner Meinung nach Antheridien waren. Kr halt daher beide 
Arten fiir monézisch und proterandrisch. Von V. Rowsseleti West (SHaw 1922, 
491) wird dagegen angegeben, da Oogonien und Antheridien in verschiedenen 


94 _ Algen. 


Kolonien gebildet werden. Ehe nicht feststeht, ob das regelmaBig so ist, 
wage ich nicht, daraus auf strenge Didzie zu schlieBen. 

Die Keimung der Zygoten, die bei V. globator stachelig, bei V. aureus 
elatt sind, weicht nach den vorliegenden Angaben (HEnNEGUY 1879, FALKEN- 
BERG 1882, Krrcuner 1883, W. ZrmMERMANN 1921) insofern von denjenigen 
der Pandorina und Eudorina ab, als jene kleinen Kérperchen, die bei letzteren 
gesehen wurden, hier nicht vorzukommen scheinen. Aus der Zygote geht 
direkt eine Kolonie hervor; die erste Kernteilung, die bei dieser Kolonie 
beobachtet worden ist (s. W. ZrmmerMANN 1921), ist eine heterotypische 
(die haploide Chromosomenzahl 12). Die Keimkolonie von Volvox ist sonach 
der vierzelligen KeimkolonieGoniwm homolog, nicht aber den Keimschwarmern 
von Pandorina und Eudorina. 

Uber Parthenogenesis bei Volvox berichten Kiern und Janer (1912, 
57 u. 92). Die Hier sollen, wenn die Befruchtung ausbleibt, fahig sein, durch 
vegetative Teilung zu einer neuen Kolonie zu werden, ohne da ein Ruhe- 
stadium eingeschaltet ist. Nach dem, was wir von Eudorina (s. 8S. 91) 
wissen, ist dieses Verhalten nicht unwahrscheinlich. 

Powers (1908) halt seinen V. ferglobator fiir getrenntgeschlechtig. 
Unter Tausenden von Kolonien war in allen Fallen bis auf einen eine strenge 
Trennung der Kolonien in minnliche und weibliche zu konstatieren. In 
diesem einen Falle handelte es sich um eine mit Zygoten beladene Kolonie, 
die an einer Seite ein Antheridium enthielt, auBerdem eine Liicke, die ver- 
mutlich der Entleerung eines zweiten Antheridiums ihren Ursprung verdankte. 
Diese Beobachtungen lassen eine Entscheidung, ob geno- oder nur phaeno- 
typische Diézie vorliegt, nicht zu. — V. sbermatosphaera Powers (1907, 1908) 
ist monézisch. Da die Antheridien gewohnlich nach den Eiern reifen, diirfte 
Fremdbefruchtung die Regel sein. Monézisch sind ferner V. wersmannianus 
Powers, V. disstpatrix (Shaw) Printz und V. obversus (Shaw) Printz (s. SHaw 
1919, 1922). 

Zum Schlu8 noch ein paar Bemerkungen iiber das Vorkommen der 
Kopulation von mehr als 2 Gameten und von Parthenogenesis. Was ersteren 
Punkt betrifft, so legen nur einige gelegentliche Beobachtungen vor, die 
sich gewiss mehren werden, wenn man bei der Untersuchung der Kopulations- 
vorgdinge mehr darauf achten wird. Nach Troporesco (1906, 364) ist bei 
Dunaliella die Verschmelzung dreier Gameten keine Seltenheit. Er gibt 
davon auch eine Abbildung (Taf. 7, Fig. 69), die allerdings nicht ganz iiber- 
zeugend ist. Zwei Gameten kopulieren mit den Spitzenpolen, ein dritter 
legt sich mit dem hinteren Ende daran. DancEarp bildet fiir Chlamydomonas 
Moneri die Kopulation dreier Gameten ab (1888, I, Taf. 12, Fig. 15), die offen- 
bar alle 3 mit den Spitzenpolen verschmolzen sind. Fir Chl. Ehrenbergit 
(der vielleicht mit Dancrarps Chl. Morieri identisch ist) gibt GoRosCHANKIN 
(1891, 37) an, bisweilen sechsgeiBelige Kopulationsprodukte gesehen zu haben. 
Auf seiner Taf. ITI, Fig. 14 ist ein soleches zu sehen. Auch hier ist Spitzen- 
kopulation aller 3 Gameten anzunehmen. WoLLENwEBER (1927) bildet 
eine triploide Zygote von Chl. tetraolavis ab. SchlieBlich hat ProwazEeK 
bei Polytoma wvella ein solches triploides Gebilde beobachtet (1903, Fig. 60). 
Aus dem Bild geht hervor, daB seitliche Verschmelzung an den Basalteilen 
stattgefunden haben muB, also abweichend von dem gewodhnlichen Kopu- 
lationsmodus. Da nur bei zweien der 3 Zellen GeiBeln abgebildet werden, unter- 
liegt die Deutung dieses Bildes noch einigen Zweifeln. Das zytologische 
Verhalten dieser Bildungen, geschweige denn die Keimung der daraus hervor- 
gehenden Zygoten ist in keinem Falle naher untersucht worden. Nur Goro- 
SCHANKIN gibt an, eine Zygote mit 3 Pyrenoiden gesehen zu haben. 
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_ _Die Parthenogenesis ist bei den Volvocales keine Seltenheit. Uber 
die Entwicklung weiblicher Eudorina- wnd Volvox-Gameten ohne Be- 
fruchtung ist schon oben (S. 91 u. 94) das Notige gesagt worden. Die 
bekannten Untersuchungen von Kress (1896, 431, 437) haben vezeigt, 
da bei Herstellung von Bedingungen, die die Kopulation hemmen, partheno- 
genetische Entwicklung, d. h. vegetative Teilung der Gameten von Chlamy- 
domonas media einsetzt1). Dies wurde erzielt durch Verdunkeln der im Stadium 
der Gametenbildung befindlichen Kulturen (der KopulationsprozeB ist bei 
Chl. media wie auch bei anderen Volvocales [z. B. Gonium] ans Licht gebunden) 
oder durch Zugabe einer 1%igen Knopschen Nahrlésung. — Bei Chi. muci- 
cola Schm. hat ScuM1DLE (1897, IT) Parthenogenesis beobachtet. — Br. ScHuLzE 
(1927) hat festgestellt, dab an und fiir sich kopulationsfahige Gameten beider- 
lei Geschlechts von Chlorogonium euchlorum zu vegetativen Individuen 
heranwachsen kénnen, wenn ihnen durch Fernhaltung des anderen Ge- 
schlechts die Gelegenheit zum Kopulieren entzogen wird. Sie kinnen dann 
erneut zur Gametenbildung schreiten oder sich normal vegetativ weiter- 
entwickeln, wenn die nétigen Nahrstoffe geboten sind. Eine Klonkultur, 
die sich selbst itiberlassen wird, erschépft sich schlieBlich und geht zugrunde, 
weil ihr keine Méglichkeit gegeben ist, Dauerzustinde zu bilden. — Gonium 
pectorale dirfte sich ahnlich verhalten, nur scheint hier die Gametenbildung 
erst bei starkerer Erschépfung der Nahrlésung (nach sehr starker Anreiche- 
rung der Individuen) eingeleitet zu werden, so daB die eingeschlechtigen 
Gameten eines Klons unmittelbar absterben, ohne in eine vegetative Phase 
tibergehen zu kénnen (ScHREIBER 1925). Es bleibt aber noch zu priifen, 
wie sie sich bei erneuter Nahrstoffzufuhr verhalten. 


VII. Tetrasporales. 


Uber die Sexualitat der Tetrasporales (in der Umgrenzung E. LEmMEr- 
MANNS in Pascuers SiiBwasserflora Heft 5, 1915) ist sehr wenig bekannt. 
Als emigermafen sicher erwiesen kann geschlechtliche Fortpflanzung nur 
bei folgenden Gattungen gelten: Tetraspora Link, Aptocystis Nag., Physo- 
cytium Borzi, Botryococcus Kiitz., dazu kommen nach neueren Unter- 
suchungen noch die von Printz (1927) zu den Tetvasporaceae gestellten 
Malleochloris Pascher und Stylosphaeridium Geitler. Bei einer ganzen Reihe 
anderer Gattungen sind kleine Schwarmer beobachtet worden, die wahr- 
scheinlich Gameten sind, deren Schicksal aber bisher nicht naher verfolgt 
worden ist. Dahin gehéren z. B. nach Grrnecks (1907) Untersuchungen Gloe- 
ocystis vesiculosa Nig. und Chlorosarcina minor Gern., ferner Schizochlamys, 
wo vier- und zweigeiBelige Schwarmer vorkommen, Gloeococcus mucosus A. Br. 
(s. Witte 1903, III, 166), Hauckia insularis Borzi (1880), Palmella (Lyngb.) 
Chod. (s. CHopat 1912, 104), Collinsiella S. et G. (SETCHELL u. GARDNER. 
1902, 204), vielleicht auch SrernecKes (1916, 68) Dactylosphaervum. 

Wir lassen diese fraglichen Falle hier beiseite. Bei den iibrigen handelt 
es sich (abgesehen vielleicht von einer Ausnahme) um Isogamie von Plano- 
gameten. Die ersten Angaben, die hieriiber gemacht worden sind, rihren 
von Reinke (1878, III, 544ff.) her und beziehen sich auf Tetraspora lubrica 
(Roth.) Ag. AuBer den ungeschlechtlichen Schwirmern (Makrozoosporen) 
kénnen durch Achtteilung des Zellinhalts kleine, zweigeiBelige Gameten 


1) s. auch Kreps 1883, 334, Anm. 3, wo schon Beobachtungen iiber partheno- 
genetisch sich entwickelnde Gameten von nicht naher bezeichneten Chlamydomonas- Arten 
mitgeteilt werden. 
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entstehen, die sich mit den Spitzen verbinden und dann in der iiblichen Weise 
von vorn nach riickwiirts zur Zygote verschmelzen. Diese wirft ihre 4 Geibeln 
bald ab, wird kugelig und umgibt sich mit einer festen Zellhaut. Finden 
die Gameten keine Partner, so schwellen sie unter Wasseraufnahme an und 
gehen schlieBlich zugrunde. RemxKe (1878, II. 545) labt die Frage offen, ob 
Parthenogenesis méglich ist. — Uber die Zygotenkeimung sind die Angaben 
noch sehr fragmentarisch. Eine lingere Ruhezeit scheint nicht erforderlich 
ZU sein. 

Bei Apiocystis Brauniana Nig. hat Moore (1890) Kopulation von 
Isogameten gesehen, die nach seiner Angabe den ungeschlechtlichen Schwar- 
mern genau gleichen. Correns(1893) dagegen sah groBe und kleine Schwarmer. 
Die der ungeschlechtlichen Vermehrung dienenden Zoosporen gehen nach 
CorrEns direkt aus vegetativen Zellen hervor. Die ,,Mikrozoosporen“, die 
Correns fiir Gameten halt, entstehen aus einer Zelle in der Regel durch 
Achtteilung, also wie bei Tetraspora. Allerdings ist die Zahl der Teilungs- 
schritte nicht konstant. Es kénnen mehr, 6fter weniger entstehen, so daB 
zwischen groBen und kleinen Schwarmern alle Uberginge vorkommen. 
Die von CorrENS beobachteten mutmaBlichen Gameten entstammten jeweils 
einem Individuum. Daf Correns keine Kopulation gesehen hat, fiihrt er auf 
die dadurch bedingte allzu nahe Verwandtschaft der Gameten zuriick. Apio- 
cystis ist also vielleicht didzisch. 


Bei Physocytium confervicola Borzi beschreibt Borzi (1883, 78ff, Taf. 6) 
Entstehung und Bau der Gameten, die zu 4—16 in einer Zelle gebildet 
werden. Die Kopulation beginnt mit Aneinanderlegen und Verschmelzen 
der Spitzenpole. Die viergeiBelige Zygote wendet sich nach Verlust der 
GeiBeln ab, umgibt sich mit einer derben Hiille und vergréBert sich. Ihre 
griine Farbe geht allmahlich in tiefe Rotfarbung tiber. Nach einer Ruhezeit 
von mehreren Monaten tritt die Keimung ein, die in der Regel in der Bildung 
eines groBen Schwarmers besteht. Borzi weist bereits auf die Ahnlichkeit 
dieses Keimungsvorgangs mit denjenigen von Pandorina hin. In der Tat 
ist die Ubereinstimmung mit gewissen Volvocineen auch insofern bemerkens- 
wert, als gelegentlich anstatt einer zwei Zoosporen aus der Zygote hervor- 
gehen, und als nicht der ganze Zygoteninhalt in der Schwirmerbildung auf- 
geht, sondern kleine Plasmapartikelchen zuriickbleiben. Auch darauf macht 
Borzi schon aufmerksam. Wir diirfen in diesen Plasmateilchen wohl riick- 
gebildete Schwarmer sehen und in ihrer Existenz den Beweis dafiir erblicken, 
da bei der Zygotenkeimung die Reduktionsteilung stattfindet. Partheno- 
genesis scheint bei Physocytium nicht vorzukommen. Borzi gibt an, daB 
Gameten, die keinen Partner gefunden hatten, zugrunde gehen. Bei Botryo- 
coccus terricola, der hier trotz seiner umstrittenen Verwandtschaft ange- 
sehlossen werden mége, hat Kreps (1883, 335) groBe und kleine Schwarmer 
beobachtet. Letztere kopulieren und bilden eine kugelige Zygote, die in 
den Dauerzustand iibergeht. Die Keimung ist unbekannt. 


Malleochloris sessilis Pasch., tiber das PascuEr (1927, 481) berichtet, 
bildet im Gametangium 8—16, in ihrer GréBe schwankende Gameten, die 
paarweise zu einer langere Zeit beweglichen Planozygote verschmelzen. 
Der Organismus ist offenbar isogam, wahrend, nach Pascuers kurzen An- 
gaben (1927, 484) zu schlieBen, Stylosphaeridium inhaerens Pasch. in ge- 
ringem Mae anisogam zu sein scheint. 


Uber physiologische Geschlechtsdifferenzierung,, Geschlechterverteilung 
und Geschlechtsbestimmung wissen wir bei den Tetrasporales nichts. 
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VIII. Protococcales. 


Unter den als Protococcales zusammengefa8ten Formen finden sich 
zahlreiche, bei denen weder Zoosporen noch Gameten beobachtet worden 
sind. Sie werden von BRUNNTHALER (1915) als Aztosporinae zusammen- 
gefabt und den Zoosporinae gegeniibergestellt, bei denen bewegliche Fort- 
pflanzungszellen beobachtet worden sind. Letztere treten entweder als 
(ungeschlechtliche) Zoosporen auf, die in allen Gattungen beobachtet worden 
sind, oder als Gameten. Geschlechtliche Fortpflanzung wird angegeben fiir 
die Gattungen Cystococcus, Chlorococcum, Dictyococcus, Chlorochytrium, 
Endosphaera, Phyllobium, Characium, Protosiphon, Pediastrum und Hydro- 
dictyon. Ks handelt sich in allen Fallen um Planogameten, die meisten Formen 
sind isogam, in zwei Fiillen liegt Anisogamie vor. 

; Betreffs der Einzelheiten kénnen wir uns kurz fassen, da iiber die 
hier zu behandelnden Fragen wenig bekannt ist. Fitr Cystococcus humicola 
(Nag.) Treboux werden Isogameten angegeben (CHopat 1902, 280; Brunn- 
THALER 1915, 65). Bei Chlorococcum humicola (Nig.) Rabh. haben Bristou 
(1919) und Puymary (1924) geschlechtliche Fortpflanzung beobachtet. Er- 
sterer sah zweigeiBelige Schwirmer in sehr verschiedener Anzahl und GréBe 
aus den kugeligen Zellen hervorgehen und beobachtete bei einem Teil derselben 
paarweise Vereinigung. Die beiden Kopulanten waren in der Regel gleich 
gro8, nur in wenigen Fallen wurden GréBendifferenzen beobachtet. Es wird 
angegeben, daB sowohl Gameten derselben Mutterzelle wie auch solche ver- 
schiedener Herkunft miteinander kopulieren. Da der Verfasser offenbar 
keine Klonen isoliert hat, kann hieraus nur mit Vorbehalt auf Mondzie ge- 
schlossen werden. Puymaty, der Brisrots Arbeit nicht zitiert, hat nur 
drei Falle von Kopulationen gesehen. In zweien davon bestanden geringe 
GréBenunterschiede der kopulierenden Paarlinge. Der kleinere Gamet 
soll vom gréBeren aufgenommen werden. In Zusammenhang von BrisToLs 
Beobachtungen ist es vorlaufig nicht angezeigt, hieraus bei Chlorococcum 
auf Anisogamie zu schlieBen. Puymaty sah Zygoten mit zwei Chloroplasten 
und zwei Augenflecken. Deren weiteres Schicksal hat er nicht verfolgen 
kénnen. 

Bei Dictyococcus Gerneckii Wille (= Cystococcus humicola sensu, Gerneck) 
beschreibt Gernecx (1907) Kopulation von Isogameten. Die Zygotenkeimung 
ist hier ebenfalls unbekannt. Die Isogameten von Dictyococcus gamettfer 
Chod. verschmelzen nach Cuopat (1913, 213) seitlich oder mit den aboralen 
Polen. Auch hier wissen wir nichts iiber die Keimung der Zygoten. 

Den Entwicklungsgang von Chlorochytriwm Lemnae Cohn hat KiEss 
(1881) eingehend untersucht. Die einzellige Alge geht in der Bildung eines 
Gametangiums auf. Nachdem die Aufteilung desselben in zahlreiche Schwar- 
mer erfolgt ist, platzt es, und die zweigeiBeligen Planogameten treten in 
einer stark aufquellenden Gallerthiille aus. Noch innerhalb dieser findet 
paarweise Kopulation statt. Die noch einige Zeit beweglichen kugeligen, 
mit vier GeiBeln versehenen Planozygoten durchbrechen schlieBlich die 
Gallerthiille und begeben sich auf die Epidermis der Wirtspflanze (Lemna 
trisulca); sie kommen dort zur Ruhe, umgeben sich mit einer Membran 
und keimen. Durch Austreiben eines Fortsatzes werden zwei Epidermis- 
zellen auseinander gezwingt. So gelangen die Keimlinge ins Innere des 
Wirts, wo sie sich in den Interzellularen der subepidermalen Parenchym- 
schicht zu kugligen. bis elliptischen einzelligen Individuen abrunden. Diese 
Individuen gehen nach einiger Zeit (eventuell nach Zwischenschaltung eines 
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Dauerstadiums) wieder zur Gametenbildung tiber, womit der Entwicklungs- 
gang geschlossen ist. 


Die Kenntnis der Zytologie von Chlorochytrium ist noch recht liicken- 
haft. Brisro. (1920) hat fiir Chl. Lemnae und andere Arten der Gattung 
nachgewiesen, daB die Zellen (wie zu erwarten war) urspriinglich einkernig 
sind. Da die Beschrankung der Diplophase auf die Zygote ein durchgreifendes 
Kriterium der meisten Chlorophyceengruppen zu sein scheint, so ist an- 
zunehmen, da bei der Zygotenkeimung bzw. bei den ersten in der Zygote 
stattfindenden Kernteilungen die Reduktion der Chromosomenzahl statt- 
findet. Nach einer Angabe Korscurkows (1926, 474) ist diese Annahme durch 
eine zytologische Untersuchung im Laboratorium Kursanows _bestatigt 
worden. Diese Teilungen fiihren hier nun direkt zur Gametenbildung. Damit 
ist fiir den Fall der Heterozygotie die Méglichkeit der Entstehung genotypisch 
verschiedener Gameten im Gametangium gegeben. Es kénnte also auch 
eine genotypisch bestimmte Geschlechtsdifferenzierung, wie z. B. bei Chloro- 
gonium oder Phycomyces vorliegen, obwohl Chlorochytrium ein moné- 
zischer Organismus ist. Der Nachweis hierfiir wird sich freilich schwer er- 
bringen lassen, auch wenn die Isolierung der Gameten und ihre planmabige 
Kombination gelingen sollte, da man kaum mit Sicherheit wird sagen kénnen, 
ob das eventuelle Ausbleiben der Kopulation auf genotypischer Gleichheit 
oder auf anderen Umstanden beruht. 


Wenn aus einer Zelle hervorgegangene Gameten miteinander kopu- 
lieren, so pflegt man das mit M. Hartmann (1909, 268) Paedogamie zu nennen. 
Diese isogame Paedogamie von Chlorochytriuwm ist mehrfach als besonders 
primitiver Typus der geschlechtlichen Fortpflanzung hervorgehoben worden. 
Ks ist dabei jedoch zu unterscheiden, ob kopulationsfahige Gameten aus einer 
diploiden Zelle hervorgehen (die vor der Gametenbildung die Chromo- 
somenzahl reduziert), oder aus einer haploiden. Im ersteren Falle sind be- 
greiflicherweise gréBere Differenzierungsméglichkeiten gegeben. Insofern 
scheint mir Chlorochytrium nicht unbedingt einen ganz primitiven Typus 
zu reprasentieren. 


Die anderen bekannten Chlorochytrium-Arten stimmen in ihrer Fort- 
pflanzung nicht alle mit Chi. Lemnae iiberein. Einige von ihnen (z. B. Chl. 
Knyanum Cohn et Szym., Chl. Archerianum Hieronymus [1887], Chl. paradoxum 
(Klebs) G. S. West = Scotinosphaera paradoxa Klebs [1881], Chl. Facciolae 
(Borzi) Bristol [1920] = Kentrosphaera Facciolae Borzi, Chl. grande Bristol 
[1917], Chi. Mooret Gardner [1917]) erzeugen nach den bisherigen Beob- 
achtungen, die allerdings der Vervollstindigung bediirfen, nicht kopu- 
lierende Schwarmer, die sich direkt zu neuen Organismen entwickeln 
kénnen. Isogamie zweigeibeliger Planogameten ist noch beobachtet worden 
bei Chl. Porphyrae Setch. et Gardn. (s. GarpNer 1917, 382) und CAl. 
Limnanthemi (D. D. Cunningham) G. 8S. West = Stomatochytrium Lim- 
nanthemt Cunningh. (1887)1). Ob auch in diesen Fallen die aus einer Mutter- 
zelle hervorgegangenen Gameten kopulieren, ist nicht bekannt. Sie werden 
nach dem Austritt aus der Mutterzelle alsbald frei, bleiben also nicht wie bei 
Chl. Lemnae in einer Schleimhiille eingeschlossen. 


1) Die Angabe Bristots (1920, 17), daB auch Chl. Cohnii Wright (= Chbro- 
cystis Cohnii (Wright) Reinhard = Chlorochytrium Reinhardit Gardner 1917, 381) kopu- 
lierende Gameten bildet, stiitzt sich wohl auf eine Arbeit LAGERHEIMS (1884, I, 93). 
LAGERHEIM hat die Kopulation jedoch nicht direkt beobachtet, sondern nur kleine zwei- 
geifelige und gréfere viergeiBelige Schwirmer gesehen. Letztere diirften allerdings die 
Kopulationsprodukte der ersteren gewesen sein. 
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Endosphaera biennis Klebs unterscheidet sich dadurch von Chloro- — 
chytrium Lemnae, dai die Dauerzellen (die in Blattern von Potamogeton 
lucens und Sparganium vorkommen) zunichst in eine Reihe Gametangien 
zerfallen, die ihrerseits erst durch Aufteilung des Inhalts die Gameten er- 
zeugen. Beobachtungen dariiber, ob Gameten des gleichen Gametangiums 
oder nur solche der gleichen Dauerzelle kopulieren, liegen nicht vor. 

Das ebenfalls endophytische, auch von Kuss (1881) untersuchte 
Phyllobium dimorphum ist anisogam. Aus einer Dauerzelle gehen entweder 
kleine, mannliche oder gréBere, gleichfalls mit zwei GeiBeln versehene weib- 
liche Gameten hervor. Kuess sah immer nur kleine mit groBen Gameten 
verschmelzen, niemals zwei gleich groBe, auch dann nicht, wenn sie von 
verschiedenen Gametangien stammten. Der kleine Gamet geht mitsamt seinen 
GeiBeln im gro8en auf, sodab die junge Planozygote zweigeiBelig ist. Es 
handelt sich also um strenge Anisogamie. Zytologisch wissen wir leider 
von Phyllobium fast nichts. Infolge dieser und anderer Liicken unserer 
Kenntnisse ist es daher nicht méglich zu sagen, wo und wie die Ent- 
scheidung tiber das Geschlecht fallt. Nach einer Bemerkung von OLTManns 
(1922, I, 261) hat Ep. Gruser die groBen Dauerzellen zytologisch unter- 
sucht und einkernig gefunden. Bristor (1917, 122) gibt fiir Phyllobium 
sphagnicola West Vielkernigkeit der Dauerzellen an. Wenn auch die Kern- 
farbungen Brisrots unzureichend sind und seine Angabe deshalb nicht als 
sicher gelten kann, so brauchen doch beide Befunde nicht miteinander in 
Widerspruch zu stehen. 

Ks kénnte sein, ist aber wenig wahrscheinlich, da’ Ph. sphagnicola sich 
wesentlich anders verhalt als Ph. dimorphum; niher liegt die Annahme, daB 
BRISTOL ein spateres Entwicklungsstadium vor sich gehabt hat als GRuBER. 
Der von GRUBER beobachtete Kern war vermutlich der diploide Zygotenkern. 
Zwar entsteht zuniachst aus der Zygote ein vielverzweigtes Gebilde, das 
auch Querwiinde aufweisen kann. Plasmatischer Inhalt scheint aber immer 
nur in einer Zelle enthalten zu sein, die anderen sind leer. Es liegt also eine 
Wachstumsweise vor, wie sie bei Pilzen verbreitet ist. Die Vermutung von 
Kress, daB aus einer Zygote mehrere Dauerzellen hervorgehen kénnen, 
hat sich bisher nicht erweisen lassen. Sicher ist, daB das nicht der Fall sein 
mu, und daB im allgemeinen nur eine Dauerzelle entsteht. Diese Dauer- 
zelle wird nun entweder zu einem weiblichen oder zu einem mannlichen 
Gametangium. Da sie urspriinglich diploid ist, ist der Fall von besonderem 
Interesse. Es entsteht die Frage: ist die Zygote bereits geschlechtlich 
determiniert oder fallt die Entscheidung wahrend der Entwicklung der 
Dauerzelle zum Gametangium? Da beide Méglichkeiten im Pflanzenreich 
verwirklicht sind, laBt sich die Alternative a priori nicht entscheiden. 
Bei den didézischen Phanerogamen, aber auch bei gewissen Thallophyten 
(Fucus vesiculosus) haben wir derartige eingeschlechtige Diplonten, deren 
Zustandekommen bekanntlich durch die Annahme der Heterogametie eines 
der beiden Geschlechter erklart wird. Vorausgesetzt, diese Heterogametie 
betrife das mainnliche Geschlecht, so wiirden — auf unseren Fall bezogen — 
mannliche Gameten mit weiblicher und solche mit (dominierender) mann- 
licher Tendenz anzunehmen sein. Die mannlichen Gametdngien miSten 
somit urspriinglich heterozygotisch, die weiblichen homozygotisch sein. — 
Ist dagegen die Zygote geschlechtlich neutral, tiberwiegt also keine der 
beiden Tendenzen, und ist das Geschlecht der Gameten trotzdem genotypisch 
festgelegt, so kann die Trennung der Tendenzen nur bei der Reduktions- 
teilung, also waihrend der Entwicklung des Gametangiums erfolgen. Da 
nun die Gametangien jeweils nur Gameten eines Geschlechts hervorbringen, 
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indem ihr Inhalt durch sukzessive Teilungen restlos in ihnen aufgeht, so 
miiBten die Gameten des anderen Geschlechts jeweils in einem (vermutlich 
sehr friihen) Entwicklungsstadium unterdriickt werden. Das Wahrschein- 
lichste wire, daB wie bei Spirogyra, Eudorina, Surivella u. a. gleich nach der 
Reduktionsteilung die Kerne des einen Geschlechts zugrunde gehen. Ks 
ist also moglich, daB man aus der Untersuchung des Kernverhaltens bei 
Phyllobium gewisse Anhaltspunkte dafiir gewinnen wird, wie die Geschlechts- 
bestimmung erreicht wird. — Die dritte Méglichkeit, mit der wir zu rechnen 
haben, ist die, daB die Gametangien genotypisch gleich und nur phaeno- 
typisch verschieden sind. Dann miiSten wohl geringe Unterschiede in den 
AuBenbedingungen tiber die Entwicklungsrichtung entscheiden. . 

Auffallende Ahnlichkeit mit Phyllobium hat ein chlorophylifreier 
Organismus, der den Ubergang von den Protococcales zu den Chytridiales, 
insbesondere der Gattung Synchytrium vermittelt: Rhodochytrium Spilan- 
thidis Lagerh. Lacgeruetm (1893) hat diesen auf Compositen vorkommenden 
Parasiten entdeckt und seine Entwicklungsgeschichte verfolgt. Gegeniiber 
Phyllobium bestehen hauptsichlich (auBer dem Chlorophyllmangel) zwei 
Unterschiede: Rhodochytrium bildet zweierlei ,,Sporangien“, sogenannte 
,, Vermehrungssporangien“, die vorzugsweise zu Beginn der Vegetationsperiode 
auftreten und keine Dauerzustiinde bilden, und Zysten. Auberdem ist Rh. 
isogam. Die zweigeiBeligen Schwarmer scheinen sich ebensogut ohne wie 
mit Kopulation weiterentwickeln zu kénnen. LAGERHEIM und auch spatere 
Beobachter (s. Grices 1912) konnten noch nicht feststellen, ob etwa aus 
den unkopulierten Schwiarmern ,,Vermehrungssporangien“, aus den Zygoten 
Zysten hervorgehen. Beide sind, wie Grices gezeigt hat, urspriinglich ein- 
kernig. Uber die Reduktionsteilung erfahren wir aus Griaas’ zytologischer 
Studie nichts. 

Im Anschlu8 an die Endosphaereen mag hier noch einer Alge gedacht 
werden, deren systematische Stellung zwar noch unsicher ist, deren Ent- 
wicklungsgang aber viele Anklange an den von Chlorochytrium zeigt. Es ist 
der von Korscurkow neuerdings (1926, I) beschriebene A fiococcus consociatus. 
Im vegetativen Zustand tritt die Alge in Form einzelner Zellen oder in Gruppen 
von zwei oder vier Zellen auf, die dann haufig von einer gemeinsamen Hiille 
wumgeben sind. Aus einer Zelle kénnen bis zu 16 zweigeibelige Gameten 
hervorgehen, deren Kopulation besonders lebhaft dann eintritt, wenn die 
zuvor verdunkelten Praparate beleuchtet werden. Die Zygote nimmt den 
Charakter einer vegetativen Zelle an, die entweder wieder direkt zur Gameten- 
bildung schreiten oder zunichst eine oder zwei vegetative Teilungen erfahren 
kann. Auf letztere Weise kommen die erwihnten, von einer gemeinsamen 
Hiille umgebenen Vierergruppen zustande. Mit dem Wachstum der vier 
Zellen wird die Hiille gedehnt, und die Zellen werden schlieBlich frei. Weitere 
vegetative Teilungen scheinen nur ausnahmsweise einzutreten. Ebenso 
wie direkt aus der Zygote kénnen auch aus deren vegetativ entstandenen 
Abkémmlingen Gameten hervorgehen. Zytologische Untersuchungen iiber 
das Verhalten der Kerne hat Korscutkow nicht angestellt; er vermutet, 
dai die Reduktion der Chromosomenzahl der Gametenbildung vorausgeht 
und beruft sith auf Chlorochytrium, bei dem das, wie wir sahen, nach- 
gewiesen ist. Auch dann, wenn zwischen Zygote und Gametenbildung die 
oben erwaihnten Teilungen eingeschaltet sind, soll die Chromosomenreduktion 
bis zur Gametenbildung verschoben sein. Es wiirde also in diesen Fallen 
eine Vermehrung der diploiden Phase vorliegen. LieBe sich diese mir vorerst 
wenig wahrscheinlich vorkommende Annahme verifizieren, dann wiirden 
wir es mit einem Fall von prinzipieller Bedeutung zu tun haben. A iococcus 
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wiirde dann eine der sehr wenigen Griinalgen sein, bei der die Reduktionsteilung 
nicht eine » Zygotische’, sondern eine ,,gametische‘ wire. Bei den Endo- 
sphaereen, die Korscuikow mehrfach zum Vergleich heranzieht, ist etwas Der- 
artiges bisher weder erwiesen noch wahrscheinlich. Die Ubereinstimmung mit 
Aptococcus besteht darin, daB die Zygote, anstatt, wie gewohnlich bei SiB- 
wasserchlorophyceen, in einen Dauerzustand einzutreten, gleich zu einer 
vegetativen Zelle werden kann, und daB diese Zelle in vielen Fallen der ein- 
zige vegetative Zustand ist, in dem die Alge auftritt. Diploid ist dieser Zu- 
stand aber zweifellos nur dann und so lange, als er auf die eine einkernige Zelle 
beschrankt bleibt. Ich glaube daher, daB bei Apiococcus die ersten Teilungen 
des Zygotenkerns stets zur Chromosomenreduktion fiihren, mégen aus der 
Zygote unmittelbar Gameten oder erst 2 oder 4 vegetative Zellen entstehen. 

Eine merkwiirdige Beobachtung Korscutkows, die er nicht recht zu 
erklaren vermag, verdient hier noch erwahnt zu werden. Korscuikow 
beschreibt eine var. agama von Apiococcus consociatus, die sich von der 
typischen Art nur dadurch unterscheidet, daB ihre Schwirmer nicht kopu- 
lieren. Da nach den Versuchen, die angestellt wurden, das abweichende 
Verhalten dieser Varietit kaum auf verschiedene AuSenbedingungen zuriick- 
gefiihrt werden kann, nimmt Korscurkow an, daB es sich um eine partheno- 
genetische Mutante handelt. Mir scheint, daB hierfiir kein Grund vorliegt, 
da vielmehr eine andere Deutung der Priifung wert ist. Korscurkow 
(1926, I, 474) beschreibt folgendermaBen, wie er zu der Form gekommen ist: 
Kleine Mengen des Organismus wurden in GefaBe mit mineralischer Nahr- 
lésung gebracht. Nach einiger Zeit zeigte sich, daB in einem der GefaiBe 
sich Algen entwickelt hatten, die véllig dem Afiococcus glichen. Sie unter- 
schieden sich von dem Ausgangsmaterial nur dadurch, daB sie anstatt Gameten 
Zoosporen bildeten. In der anorganischen Nahrlésung waren offenbar die 
Entwicklungsbedingungen nicht giinstig. Viele der dahin tibertragenen 
Zellen mégen zugrunde gegangen sein und wahrscheinlich nur eine hat sich 
weiter entwickelt. Wenn diese eine Zelle nun ein haploider Abkémmling 
einer Zygote war, und wenn Afzococcus zu denjenigen isogamen Organismen 
gehért, bei denen genotypisch bedingte physiologische Geschlechtsdifferenz 
vorliegt, so hat Korscurkow einfach einen Klon in Handen gehabt, dessen 
Gameten, da von einer haploiden Zelle abstammend, gar nicht kopulieren 
konnten. Diese Deutung des Befunds scheint mir die zunachst gegebene 
zu sein. Ob sie richtig ist, kann natiirlich nur durch weitere Versuche ent- 
schieden werden. 

Anisogamie, die der von Phyllobium ahnlich ist, kommt nach SCHILLER 
(1924) bei Characiwm limneticum Lemm. vor. Die Organismen werden zu 
Gametangien, die entweder in geringer Zahl gro8e (weibliche) oder in gréberer 
Zahl kleine (mannliche) Gameten erzeugen (Fig. 53). Die Zahl der Gameten 
scheint mit den AuBenbedingungen stark zu variieren. SCHILLER beobachtete 
zuerst in den minnlichen Gametangien 128, in den weiblichen 32; in Material, 
das sich auf Krebschen entwickelt hatte, die in kleinen Glaschen in Kultur 
gehalten wurden, entstanden Gametangien mit viel geringerer Gameten- 
zahl: 32 minnliche und 8 weibliche. Die mannlichen Gameten sind auBer 
an ihrer geringeren GroBe daran kenntlich, daB sie schwach gelblich-griin 
gefarbt sind, wahrend die weiblichen einen frisch griinen Farbenton haben; 
die weiblichen bewegen sich auBerdem langsamer und weniger hastig. Die 
Kopulation beginnt in der itblichen Weise damit, da sich die Spitzen der 
Gameten aneinanderlegen. Uber den Bau und die Keimung der Zygote 
konnte noch nichts ermittelt werden, ebensowenig lieB sich die Zahl der 
GeiBeln der Gameten mit Sicherheit feststellen. Trifft ScumtLeRs Vermutung, 
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daB sie eingeiBlig sind, zu, dann wird man Characium limneticum nicht All 
den Protococcales, sondern zu den Heterocontae stellen miissen. Bei anderen 
Characien sind schon frither groBe und kleine Schwarmer beobachtet worden 
(Remuarp 1876, I), nicht aber Kopulation. Neuerdings hat FirarsKy (1926) 
bei Characium saccatum Filarsk. minnliche und weibliche Gametangien ge- 
funden und die Anfangsstadien der Kopulation gesehen. Bei dieser und wahr- 
scheinlich auch bei den anderen Arten kommt auBerdem ungeschlechtliche Ver- 
mehrung vor. Die Zygote entwickelt sich wahrscheinlich nicht unmittelbar 
zum Gametangium, so daB der Fall etwas anders liegt als bei Phyllobvum 
und die Annahme einer direkt durch die Reduktionsteilung erfolgenden 
Geschlechtertrennung ein Zugrundegehen von Kernen nicht nétig macht. 
Die an Mannigfaltigkeit reiche 
Entwicklungsgeschichte von Proto- 
siphon botryoides ist bekanntlich 
von Kress (1896) sehr eingehend 
nach der morphologischen wie nach 
der physiologischen Seite unter- 
sucht worden. Die schlauchfor- 
migen, oben kugelig angeschwolle- 
nen Zellen kénnen sich vegetativ 
durch Teilung und Sprossung ver- 
mehren. Sie kénnen ferner (z. B. 
bei allmahlichem Wasserentzug) 
Zysten bilden, indem sich der In- 
halt in eine Anzahl kugeliger Proto- 
plasten aufteilt, die sich mit Mem- 
branen umgeben und in einen 
Dauerzustand iibergehen kénnen; 
schlieBlich kénnen diese kugeligen 
Zellen sich in eine grobe Zahl klei- 
ner zweigeiBeliger Schwarmer auf- 
teilen. Die Zysten wachsen je 
nach den AuBenbedingungen, ent- 
weder direkt zu Protostphon-In- 
dividuen heran, oder sie schreiten 
unmittelbar zur Schwarmerbildung. 
Letztere kann sowohl bei jungen 
Fig. 53 (nach SCHILLER). Characium limneti- Zysten eingeleitet werden wie auch 
cum. Makro- und Mikrogametangium. bei solchen, die sichim Ruhezustand 
befinden und Haematochrom ge- 
bildet haben. Das Schicksal der Schwarmer hingt nun ebenfalls in hohem 
Mage von den AuBenbedingungen ab. Ubertragt man z. B. die in einer Lehm- 
kultur erwachsenen Protosiphonschliuche in Wasser, so tritt (im Licht) 
sofort reichliche Gametenbildung und Kopulation ein. Die kopulierenden 
Schwarmer sind nicht immer gleich groB, doch bestehen keine gesetzmaBigen 
Verschiedenheiten. Protosiphon ist also isogam. Die Zygoten sind nach der 
Kopulation langere Zeit bewegungsfihig, spiter werden sie zu sternférmigen 
Dauerzellen. Nach Ablauf einer Ruhezeit kénnen sie zu neuen Protosiphon-- 
pflanzen auskeimen. Dieselben Schwarmer, die unter den angegebenen 
Bedingungen kopulieren, kénnen sich aber auch parthenogenetisch zu vege- 
tativen Protosiphonzellen entwickeln. Bringt man Pyrotosiphonzellen, die 
im Stadium der Schwarmerbildung sind, in eine Knopsche Nahrlésung (0,4 bis 
1%) oder in Temperaturen von 26—27°, so bleibt die Kopulation aus. Die 
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Schwirmer runden sich nach einiger Zeit ab und umgeben sich mit einer Mem- 
bran. Diese kugeligen (nicht sternférmigen) Azygoten haben im Gegensatz 
zu den Zygoten die Fahigkeit, ohne Zwischenschaltung einer Ruheperiode 
zu vegetativen Pflanzchen heranzuwachsen; sie kénnen aber auch nach kurzem 
Wachstum erneut zur Schwarmerbildung veranlaBt werden, oder — bei 
Trockenheit — in den Dauerzustand iibergehen. Aus diesem Dauerzustand 
lassen sie sich jederzeit zum Wachstum erwecken. . 

_ Was nun die Frage anlangt, ob bei Protosiphon eine genotypisch be- 
dingte physiologische Geschlechtsdifferenzierung vorliegt, so ist hierauf 
eine abschlieBende Antwort noch nicht miglich. Wir lesen zwar bei Kizss 
(1896, 213), daB Schwirmer der gleichen Mutterzelle nicht miteinander 
kopulieren (Kirss hat die Beobachtung bis zur Bildung der Azygoten fort- 
gesetzt), diese Feststellung erfahrt aber (S. 214 u. 217) die Einschrankung, 
daS sie nicht ausnahmslos zutrifft. Aus Zysten, die in ein- und derselben 
Protostphonzelle entstanden und dort zur Schwaérmerbildung gelangt waren, 
sah Kress namlich auger Azygoten auch (sternférmige) Zygoten entstehen. 
Er vermutet, da hier Gameten verschiedener Zysten der gleichen Mutter- 
zelle kopuliert hatten. Ne tiie Carrer teilt neuerdings (1926) mit, beob- 
achtet zu haben, daB Gameten innerhalb einer Mutterzelle (Zénozyte) kopu- 
lieren und sternférmige Zygoten bilden. Diese Beobachtungen sind in 
verschiedener Weise deutbar. Es wiirde sich durchaus mit der Annahme 
einer genotypisch festgelegten physiologischen Geschlechtsdifferenzierung 
vertragen, da aus einer Zelle hervorgegangene Gameten in gewissen 
Fallen unfahig sind, zu kopulieren, in anderen Fallen Zygoten bilden. 
Die entwickelte Protostphonpflanze ist vielkernig¢. Wenn sie aus einer 
Azygote hervorgeht, so miissen alle ihre Kerne Abkémmlinge des einen 
haploiden Zygotenkerns sein, also genotypisch miteinander iibereinstimmen. 
Vorausgesetzt nun, da zur Kopulation eine genotypische Verschieden- 
heit nétig ist, so wiirden Gameten, die aus einer solchen auf eine Azygote 
zuriickgehenden Protosiphonzelle entstanden sind, nicht untereinander ko- 
pulieren kénnen. Anders, wenn die Pyvotosiphonpflanze von einer Zygote 
stammt. Deren Kern ist ja diploid und macht vermutlich bei oder 
vor der Keimung die Reduktionsteilung durch. Bei Heterozygotie muB 
also eine Aufspaltung der Gene erfolgen, so daB die Kerne der auf eine Zygote 
zuriickgehenden Protosiphonpflanze genotypisch verschieden sein kénnen. 
Wenn nun genotypische Geschlechtsdifferenz Voraussetzung fiir die Zygoten- 
bildung ist, so wire fiir diese Art Protostphonzellen die Méglichkeit gegeben, 
da8 Gameten der gleichen Zelle untereinander kopulieren. Den Verlauf der 
ersten Teilung in der Zygote hat bisher niemand verfolgt. Wiirde sie etwa 
wie bei Spivogyra oder Eudorina vor sich gehen, wo von den 4 Kernen 3 zu- 
grunde gehen, so kénnten in einer Protostphonzelle unter allen Umstinden 
nur genotypisch gleiche Kerne enthalten sein. Kress und Carters Beob- 
achtungen sprechen nicht gerade fir die letztere Méglichkeit. Die Ent- 
scheidung werden erst zytologische und erneute experimentelle Unter- 
suchungen bringen kénnen. ; 

Die Hydrodictyaceen sind isogam. In der Gattung Pediastrum ist zwar 
bei den meisten Arten geschlechtliche Fortpflanzung unbekannt, doch hat 
schon DE Bary (1854, 69) durch Teilungen des Zellinhalts entstehende 
Schwirmer gesehen, die austraten, dann aber abstarben. AskENasy (1888) 
beobachtete vermutlich bei Pediastrum Boryanum (die Art wird nicht aus- 
driicklich angegeben) auBer den ungeschlechtlichen Schwarmern, die sich 
in der Mutterzelle zu jungen Zonobien vereinigen, kleine, zweigeiBelige Iso- 
gameten, die frei werden und kopulieren. Das Kopulationsprodukt wird 
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zur Hypnozygote, aus der spiter in bisher nicht bekannter Weise Polyeder 
entstehen. Es besteht Grund zu der Annahme, dab Pediastrum getrennt- 
geschlechtig ist. AskENASY schreibt (S. 135): ,,Die Mikrogonidien, die aus 
einer Zelle stammten, sah ich nicht miteinander kopulieren. Ob die aus 
demselben Zoenobium miteinander kopulieren oder nicht, vermag ich nicht 
zu sagen. dé Barys Beobachtung wiirde damit im Hinklang stehen. Da 
Askenasy offenbar nicht mit Klonen gearbeitet hat, bleibt die endgiiltige 
Entscheidung weiteren Untersuchungen vorbehalten. 

Fiir Hydrodictyon, dessen geschlechtliche Fortpflanzung ganz ahnlich 
verliuft, wie diejenige von Pediastrum, behauptet dagegen Kreps (1890, 
373), daB Gameten der gleichen Mutterzelle kopulieren kénnen. Morrrer 
(1904, 65) bestitigt das. Eine genotypische Verschiedenheit wiirde demnach 
als Voraussetzung fiir die Kopulation nicht in Frage kommen, da ja das 
Hydrodictyon-Netz in letzter Linie auf einen Polyeder zuriickgeht, der seiner- 
seits aus einer Zoospore hervorgegangen ist. Diese Zoospore entstammt der 
Hypnozygote und ist, wenn nicht alle Analogien triigen, haploid. Hydro- 
dictyon wire sonach ein Beispiel fiir genotypische und phaenotypische Gleich- 
heit der Gameten. — Schon Dyer (1875, 399) bespricht tibrigens die Kopu- 
lation von Isogameten des gleichen Gametangiums und kniipft daran, aus- 
gehend von der Annahme, daB vollig gleiche Gameten nicht kopulieren 
kénnen, die Bemerkung, da wahrend der Aufteilung des Gametangiums 
in 30000—100000 Gameten Gelegenheit zu der notwendigen geschlechtlichen 
Differenzierung gegeben ist. 

Die auBeren Bedingungen der Fortpflanzung von Hydrodictyon sind 
von Kress (1890, 1896) sehr eingehend untersucht worden. Nur ganz kurz 
mag folgendes erwihnt werden: Zoosporenbildung laBt sich leichter und mit 
eroBerer Sicherheit erzielen als Gametenbildung. Sie tritt z. B. ein, wenn 
Netze aus 0,5—2°,iger Knopscher Nahrlésung in Wasser iibertragen werden. 
Dagegen wird Gametenbildung angeregt z. B. durch Kultur in Rohrzucker- 
lésung von 5—12°% bei diffuser Beleuchtung oder Besonnung und Tempera- 
turen zwischen 12 und 28°; ferner durch Kultur in geringer nicht gewechselter 
Wassermenge bei heller Beleuchtung und Temperaturen von 16—28°, oder 
durch Kultur im feuchten Raum. 

Wie in anderen Tallophyten-Gruppen kommt auch bei den Pvoto- 
coccales Kopulation von mehr als 2 Gameten vor. CuHopatr (1913, 216) 
spricht bei Dictyococcus gametifer von ,,triples zygozoospores‘‘, laBt es aber 
offen, ob diese Gebilde wirklich durch Kopulation entstanden oder nur 
Produkte unvollstandiger Teilungen sind. CunnincHam bildet z. B. fir 
Chlorochytrium (Stomatochytrium) Limnanthemi, Rostarinsk1 und Woronin 
(1877, Taf. 5, Fig. 60) fiir Protosiphon botryoides die Kopulation dreier Gameten 
(in einem Fall sogar von vier) ab. K eps (1896, 207) hat bei dieser Alge 
die Verschmelzung von 3 Schwirmern ebenfalls gesehen und macht die 
bemerkenswerte Angabe, da8 sie auffallend haufig eintrat, wenn die Schwarmer- 
bildung in organischen Lésungen, z. B. von 1%igem Sorbit, vor sich ging. 
Haufiger als die gleichzeitige Vereinigung aller 3 Gameten sah er die Kopu- 
lation zweier und die Verschmelzung eines dritten mit der (wohl noch im 
schwarmenden Zustand befindlichen) Diplozygote. Diese Tatsache wird es 
erleichtern, das Schicksal der triploiden Zygoten zu verfolgen, was bisher 
noch nicht geschehen ist. 

Beim Wassernetz hat schlieBlich Suppanetz, der Entdecker der Kopu- 
lation bei Hydrodictyon (s. Rostarinsk1, 1875, 152) angegeben, daB bis zu 
6 Gameten verschmelzen kénnen. Diese Angabe bedarf jedoch der Nach- 
priifung, nachdem Kreps (1891, 846) darauf hingewiesen hat, da® bei der 
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Gametenbildung MiB8bildungen, die offenbar auf unvollstandigen Teilungen 
beruhen, hiufig sind. 

_ “Zu parthenogenetischer Entwicklung scheinen die Gameten nicht 
bei allen Formen fahig zu sein. Nach Kurps (1881) gehen die Gameten von 
Phyllobium zugrunde, wenn sie keine Gelegenheit haben, zu kopulieren. 
Ob sich Chlorochytriwm Lemnae ebenso verhilt, ist unbekannt. Vielleicht 
ist das Fehlen der Kopulation bei Chlorochytrium Knyanum u. a. auf Ge- 
schlechtsverlust zuriickzufiihren. Dann wiirde Chl. Limnanthemi méglicher- 
weise den Ubergang bilden, da hier nach Cunninauam die Entwicklung 
ohne Sexualakt ebenso glatt vor sich zu gehen scheint, wie mit Kopulation. 
Bei Protosiphon ist, wie schon oben erwihnt, die Azygotenbildung eine 
haufige Erscheinung. Durch Ubertragung in 1°%%ige Nihrlésung gelang es 
Kress (1896, 168) bei Kultur in der feuchten Kammer auch bei Hydro- 
dictyon, das sich im Stadium der Gametenbildung befand, die Kopulation 
zu unterdriicken. Die Gameten rundeten sich zu kleinen Azygoten ab, deren 
weitere Entwicklung nicht verfolgt werden konnte. In friiheren Versuchen 
von Kress (1890, 373) gingen allerdings die Gameten von Hydrodictyon, 
die nicht kopulierten, zugrunde. Auch Morrier (1904, 65) hat das gefunden. 
Bristot (1918) und Puymaty (1924) geben die parthenogenetische Ent- 
wicklung der Schwarmer von Chlorococcum humicola an. 


IX. Ulothrichales. 


Bei den Ulothrichales finden wir alle Stufen sexueller Differenzierung. 
Zum grofen Teil sind sie isogam, bei einer kleinen Gruppe kommt Aniso- 
gamie verschieden groBer Planogameten vor; Coleochaete, Cylindrocapsa 
und die Oedogoniaceen sind typisch oogame Formen. 

Nach N. Prinesuerms Entdeckung der Schwarmerkopulation bei Pan- 
dorina (1869) war Ulothrix zonata Kiitz. der erste Fall, bei dem der gleiche 
Vorgang der Paarung isomorpher Gameten (durch CRAMER 1871) aufgefunden 
wurde. AuBer Doves eingehender Arbeit (1876) tiber den Entwicklungs- 
gang dieser Algen haben namentlich die Untersuchungen von Kuiess (1896) 
die Kenntnis von Ulothrix gefordert. Dope. fand zweierlei Schwarmer, die 
er Makro- und Mikrozoosporen nennt. Erstere entstehen zu 1, 2, 4 oder auch 
8in einer Mutterzelle; sie sind viergeiBelig und stets ungeschlechtlich. Letztere 
werden zu 16, 32 und mehr in einer Zelle erzeugt, doch sieht DopEL nicht 
hierin und in ihrer (sehr schwankenden) GréBe den Hauptunterschied gegen- 
iiber den Makrozoosporen, sondern darin, daB sie nur zwei Geibeln haben 
und fahig sind, zu kopulieren. Nichtkopulierende ,,Mikrozoosporen“ gehen 
nicht zugrunde, sondern entwickeln sich ohne Ruhepause zu Ulothrixtaden, 
Diese Darstellung Donets ist von Kips (1896, 303) erweitert und teilweise 
berichtigt worden. Kiss unterscheidet dreierlei Schwarmer: Makro- 
zoosporen, Mikrozoosporen und Gameten. Erstere sind stets viergeibelig 
und ungeschlechtlich. Ihre Linge betragt 10—15 p, die Breite 9—12 uy. 
Die Mikrozoosporen haben 4 oder 2 GeiBeln. Da offenbar eine Neigung zum 
Abwerfen zweier GeiBeln besteht (KLEBs 1896, 316; Pascuer 1907, I, 24), 
so ist die 4-Zahl das Urspriingliche. Es gibt aber, wenn ich Pascuer recht 
verstehe, auch Mikrozoosporen, die von vornherein nur zweigeiBelig sind. 
Die Linge ist 10—12 pu, die Breite 5,5—8 p. Es besteht eine autfallende 
Empfindlichkeit gegen hohe Temperaturen. Die Keimung findet nur unter 
10° statt, ohne Zwischenschaltung der Dauerzellen. Zur Kopulation sind 
die Mikrozoosporen nicht fahig. Die Gameten endlich sind stets zweigeiBelig, 
rundlich bis eiférmig, 5—8 p lang und 4—4,5 yu. breit. Sie kopulieren lebhaft 
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zu Lygoten, die zundchst als viergeiBelige Schwarmer mit awel Augenflecken 
umherschwimmen, sich dann aber abrunden und zu. Dauerzellen werden. 
Die Unterscheidung der Mikrozoosporen von den Gameten ist nicht 
immer leicht; KLuss (1896, 321) betont jedoch, dab sie bei einiger Aufmerk- 
samkeit méglich ist, wihrend nach Pascuer (1907, I, 22) sehr haufig Uber- 
gangsformen zu beobachten sind, die sich nicht sicher rubrizieren lassen. Den 
sexuellen Schwarmern ist die fiir Planogameten charakteristische unruhige 
Bewegung eigen, die Bewegung der Mikrozoosporen ist stetiger. Ohne 
Zweifel hat Dopet Mikrozoosporen und Gameten durcheinander geworfen. 
Azygoten hat er vermutlich nicht gesehen, dagegen keimende Mikro- 
zoosporen und kopulierende Gameten?’). : 
Soviel zur Klarstellung der verschiedenen Schwarmerformen. Uns in- 
teressieren hier nur die Gameten (Fig. 54). Ihre Isomorphie wird von 
Dovet nachdriicklich betont; er hebt hervor, daB in der groBen Mehrzahl 
der Falle zwei gleich ge- 
formte und gleichgroBbe Ga- 
meten kopulieren. Nur sel- 
ten sind sie verschieden 
groB, was an der Tatsache 
der Isogamie nichts andert. 
Mit der Frage nach der 
Herkunft der kopulierenden 
Schwarmer hat sich schon 
CRAMER (1871, 91) beschaf- 
tigt. Er sagt: ,,es ist mir 
ferner wahrscheinlich, dab 
sich die kleinen Schwarmer 
desselben Fadens paaren 
kénnen, wenigstens sah ich 
zwischen Schwarmern, die 
vor meinen Augen aus den 
Zellen eines ganz isoliert 
auf dem Sehfeld befind- 
Fig. 54 (nach Kegs aus OLTMANNS). Ulothrix zonata. lichen Fadens ausgetreten 
A Gametenbildung. & Gamet. C—Z£ Kopulation. waren, und ohne da8 ich 
se eyeote. andere Schwaérmer vom 
Rande des Sehfelds hatte 
herbeischwimmen sehen, Paarungszustande sich bilden. Ob Paarung zwischen 
den Zellen ein- und derselben Mutterzelle méglich ist, konnte ich bis jetzt 
nicht entscheiden“. Bestimmter driickt sich DopEn aus. Nach ihm kommt 
Kopulation von Gameten der gleichen Mutterzelle nicht vor, wohl aber 
kénnen die kopulierenden Schwérmer von dem gleichen Faden stammen. 
Aus Cramers Angaben geht direkt hervor, da8 er nicht mit isolierten 
Faden gearbeitet hat. Die Vorsicht, mit der er seinen SchluB zieht, ist 
daher sehr berechtigt. Worauf Dopr seine Behauptungen griindet, gibt 
er nicht naher an. Kine Nachpriifung mit Klonen erscheint daher nétig. 
Nehmen wir Doprets Angaben als richtig an, so ist der Fall deshalb be- 
merkenswert, weil er ein Beispiel fiir nicht genotypisch bedingte physio- 


1) Die auBeren Bedingungen fiir die Entstehung der Schwirmer, besonders der 
Makrozoosporen, hat KLEBs (1896) untersucht. Ubergang von flieBendem in stehendes 
Wasser, von Nahrlisung in Wasser, plétzliche Temperatursteigerungen werden als aus- 
lésende Reize fiir die Zoosporenbildung angegeben. G. S. WEST (1916, 286) konnte 
diese Angaben bei Nachuntersuchung nur teilweise bestatigen. 
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logische Geschlechtsdifferenzierung bei Isogamen wire. Ein Ulothrixfaden 
ist sicher ein Haplont. Innerhalb dieses Fadens miiBten sich also wahrend 
seiner Entwicklung Geschlechtsverschiedenheiten entfalten, derart, daG die 
einzelnen Zellen, die potentiell wohl nahezu alle zu Mutterzellen von Ga- 
meten werden kénnen, eine verschiedene Geschlechtstendenz erhalten. Der 
Vorgang wiirde an das Verhalten der gemischtgeschlechtigen Spirogyren, 
der monézischen Moose und der Polypodiaceenprothallien erinnern, nur 
da hier alles im Rahmen der Anisogamie verlautt. 

Die Zygotenkeimung schildert Kueps anders als Dopex. Nach Kress 
gehen aus der Zygote 4 Keimlinge hervor, die offenbar keinen Schwirmer- 
zustand durchmachen (Aplanosporen). Dopert sah in den keimenden Zygoten 
2—14 je mit einem Augenfleck begabte Zellen, die er als Schwirmer deutet, 
wenn er auch deren Austritt nicht beobachtet hat. Vorausgesetzt, daB beide 
Forscher die gleiche Form vor sich gehabt haben (was ich nicht fiir absolut 
sicher halte, zumal sich auch hinsichtlich der Dauer der Ruhezeit betracht- 
liche Unterschiede zeigten — vgl. hierzu auch Pascuer 1907, 17), so sind 
die Verschiedenheiten einigermaBen verstindlich, wenn wir bedenken, da8 
auch bei den vegetativen Zellen die Zahl der aus einem Sporangium hervor- 
gehenden Schwiirmer (der Makro- wie der Mikrozoosporen) sehr starken 
Schwankungen unterliegt, und daB an Stelle von beweglichen Schwarmern 
haufig Aplanosporen auftreten. 

Durch Ubertragen in 0,2—0,5%ige Knopsche Nahrlésung konnte 
Kxess die Kopulation unterdriicken. Ein Teil der Gameten rundete sich 
ab und bildete Dauerzellen (Azygoten), die nach einer Ruhe von einem Monat 
keimten. Pascuer (1907, I, 8) unterdriickte die Kopulationsfahigkeit der Ga- 
meten durch Behandlung mit Morphium. Nach Ersatz der Morphiumlésung 
durch reines Wasser entwickelten sie sich zu Azygoten. Da in dem Ma- 
terial, das Kress zur Keimung brachte, auBer Azygoten auch Zygoten ent- 
halten waren und sich beide in reifem Zustande nicht unterscheiden lassen, 
lie8 sich iiber das Keimungsbild der ersteren keine volle Klarheit gewinnen. 
KLEBS nimmt an, daB aus der Azygote zwei Keimlinge hervorgehen. 

Die Kenntnis der geschlechtlichen Fortpflanzung anderer Ulothrix- 
Arten griindet sich namentlich auf die Untersuchungen von Witte (1901, 
1912, 1913). Sie beziehen sich auf Ulothrix flacca (Dillw.) Thur., Ul. pseudo- 
flacca Wille, Ul. flaccida Kiitz. (= Hormidium flaccidum A. Br.) und UL. 
subflaccida Wille. Unter diesen ist Ul. pseudoflacca isogam; dagegen gibt 
WILLE fiir die zwei anderen Arten GréBenunterschiede der Gameten an, 
die, wenn sie konstant sind, als morphologische Geschlechtsverschiedenheiten 
gedeutet werden miiBten. Sie sind jedoch nicht so bedeutend, dab bei der 
Kopulation der mannliche Gamet im weiblichen aufginge+). Die Plano- 
zygoten haben 4 GeiBeln. Bei Ul. flaccida sind die weiblichen Gameten 
9 » lang und 6 wu breit, die mannlichen 7 uw lang und 5 w breit. 

Jorstap (1918, 64) hat die Zygotenkeimung von UJ. subflaccida be- 
schrieben und weitgehende Ubereinstimmung mit Doprets oben erwahnten 
Angaben iiber Ulothrix zonata gefunden. Es kinnen aus einer Zygote auch 
bedeutend mehr als 14 Keimlinge hervorgehen. Augenflecke wurden in- 
dessen nicht gesehen; es treten schnell zu Faden auswachsende Aplanosporen 
auf, was wiederum mit Kieszs’ Angaben iibereinstimmt. 

WILLE hat bei Ul. pseudoflacca und Ul. flaccida auch parthenogene- 
tische Entwicklung der Gameten beobachtet, bei Ul. flaccida sind dazu offen- 


1) Ubrigens besteht beziiglich U/. flacca ein Widerspruch gegeniiber DopEL (1883, 
148), in dessen Fig. 28 isogame Kopulation dargestellt ist. 
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bar nur die gréBeren (weiblichen) fahig. Die parthenogenetische Entstehung 
schmaler Faden erfolgt ohne Ruhepause. Das wiirde zu dem von KLEBS 
(1896) beschriebenen Verhalten von UJ. zonata nicht stimmen, aber 6ko- 
logisch verstindlich sein, wenn wir bedenken, daf Wities Ulothrix-Arten 
marine Formen sind, bei denen bekanntermaBen gewohnlich keine Neigung 
zur Bildung von Dauerorganen vorhanden ist. 

Leider fehlen Angaben, aus denen sich schlieBen liebe, ob WitiEs 
Formen mondzisch oder didzisch sind. 

Die Kopulation dreier Gameten hat Dopex (1872, 227; 1876, 88) 
bei UL. zonata verfolgt (Fig. 55). Das weitere Schicksal der sechsgeiBeligen 
Planozygote konnte jedoch nicht festgestellt werden. 

DaB bei den Ulvaceen zweierlei Schwirmer vorkommen, viergeibelige 
und zweigeiBelige, hat zuerst THurnT gesehen. ArescnouG (1874, 1876) 
hat bei Enteromorpha die zweigeiBeligen Schwirmer als Gameten erkannt 
und zuerst die Kopulation beobachtet. Es folgen die Arbeiten von DopEL 
(1877), Rernke (1878, III), SrRasBuRGER (1878, I), Harvey-Grpson (1892, II), 
Cuopat (1894, IJ), in neuerer Zeit besonders die von ScHILLER (1907). Alle 
Ulvaceen sind isogam. Der Kopulationsakt zeigt keine Besonderheiten. 
Die Keimung verliuft verschieden, teils mit, teils ohne Zwischenschaltung 
einer Ruhepause. Uber die Reduktionsteilung ist nichts bekannt. Ihre 
Untersuchung erscheint besonders bei den Formen erwiinscht, bei denen 
aus der Zygote nicht Schwarmer, sondern un- 
mittelbar ein Keimpflanzchen hervorgeht (Ulva). 
Bei vorliegender Heterozygotie kénnten dann 
Miktohaplonten!) zustande kommen, womit die 
Moglichkeit der Entstehung genotypisch verschie- 

; dener Gameten auf einer Pflanze gegeben ware; 
sp eae (eeeh ebeaitan nicht aber méglich ist die senranpiie Verschie- 
von drei Gameten. denheit der Gameten eines (urspriinglich einkerni- 
gen und haploiden) Gametangiums, deren Ko- 
pulation bei Ulva Lactuca beobachtet zu haben, ScurtteR (1907, 1702) 
ausdriicklich angibt. An triiben Tagen erfahrt der Austritt der Gameten 
eine Verzégerung und dann tritt haufig Kopulation im Gametangium ein. 
Die Entwicklung der so entstandenen Zygoten konnte leider nicht verfolgt 
werden. Wenn diese Beobachtungen sich bestiatigen, so beweisen sie also 
die Fahigkeit isomorpher und zugleich genotypisch iibereinstimmender Ga- 
meten, zu kopulieren. 

Kine auffallende Erscheinung bei den Ulvaceen, die schon ARESCHOUG 
(1876) bei Enteromorpha compressa (L.) Grey. aufgefallen und von ScHILLER 
(1907) bei Ulva Lactuca bestitigt worden ist, ist die, daB die ,, Kopulations- 
stimmung” der zweigeiBeligen Schwirmer grofen Schwankungen unter- 
liegt. Einmal ist regste Kopulation zu beobachten, ein andermal ist die 
Neigung dazu sehr gering, und nicht selten kopulieren keine oder fast keine 
Gameten. ArEscHoUG (1876, 134) stellt bereits Erwigungen tiber die hier- 
fir maSgebenden Griinde an und denkt an die Méglichkeit, da8 Gameten 
zweierlei Geschlechts vorhanden sind und bei Unterbleiben der Kopulation 
in dem die Gameten enthaltenden Wassertropfen, den er beobachtete, zu- 
fallig nur Gameten eines Gesehlechts enthalten waren. Ein solcher Fall 
wiirde ja nach unseren gegenwartigen Kenntnissen nicht ohne Analogie 
sein. Er wiirde im Einklang stehen mit der Annahme genotypischer Getrennt- 


1) Unter einem Miktohaplonten verstehe ich einen haploid i e 
Kerne genotypisch untereinander verschieden sind. : : Z shee 
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geschlechtigkeit und vermuten lassen, daB AREScHOUG zeitweise Gameten 
nur eines oder mehrerer gleichgeschlechtiger Individuen vor sich gehabt hat. 
Bewiesen ist freilich diese Annahme vorliufig nicht, um so weniger, als ARE- 
scHoue berichtet, daB es ihm im August tiberhaupt nicht gelungen ist, Kopu- 
lationen zu sehen und die Gameten sich erst in den kiihleren Septembertagen 
zur Paarung anschickten. Aus einer Bemerkung Harvey-Grpsons (1892, IT) 
kénnte man auBerdem schlieBen, da8 bei Enteromorpha Gameten eines 
Individuums kopulationsfahig sind. Einwandfreie Versuche scheinen aber 
bisher nicht vorzuliegen. Jedenfalls haben, wie das auch in vielen anderen 
Fallen gefunden worden ist, duBere Bedingungen einen groBen Einflu8 auf 
die Kopulationsfahigkeit der Gameten. Scutier hat bei Ulva ein ganz 
dhnliches Verhalten gefunden, wie ARnscnouG bei Enteromorpha. Er leugnet 
freilich den Einflu8 auBerer Faktoren (1907, 1703). Bei der experimentellen 
Pritfung der Frage wird auch darauf zu achten sein, ob nicht bei Enteromorpha 
dreierlei Schwarmer vorkommen, auSer den viergeiBeligen Megazoosporen 
und den Gameten noch kleine Zoosporen, aihnlich denen, die bei Ulothrix 
festgestellt sind. Bei Ulva unterscheidet Scuinier dreierlei zweigeibelige 
»,Gameten“: 1. Riesengameten, die weder kopulieren, noch sich weiter ent- 
wickeln. Das sind offen- 
bar pathologische Bildun- 
gen. 2. Gameten mitt- 
lerer GréBe, die nicht 
kopulieren, aber keimen 
und normale Pflanzen 
erzeugen. Sie werden 
Parthenogameten ge- 
nannt. Gegen diese Be- 


zeichnungsweise _wiirde 

sich nichts einwenden 

lassen, wenn sich zeigen 5 

lieBe, daB diese Schwiar- Fig. 56 (mach ScHILLER). Ulva Lactuca. a Gamet. 
mer tatsichlich von ko- 6 Zwei Gameten in Kopulation. 


pulationsfahigen Game- 
ten abzuleiten sind. Da das nicht gezeigt ist, so wird man die Gebilde 
zunichst mit demselben Rechte als ungeschlechtliche Schwarmer ansehen 
kénnen. Die Zweigeibeligkeit kann hiergegen kaum als stichhaltiger Grund 
geltend gemacht werden; man vergleiche nur die Chaetophoreen, wo auch 
ungeschlechtliche zweigeiBelige Schwarmer und Gameten vorkommen. 3. Noch 
kleinere Schwarmer, die kopulieren (Fig. 56). Das diirften die eigentlichen 
Gameten sein. Ob und unter welchen Bedingungen sie zu parthenogeneti- 
scher Entwicklung fahig sind, bedarf noch der Klaérung. STRASBURGER 
(1892, 98) gibt an, daB die nichtkopulierten Gameten von Enteromorpha 
compressa sich desorganisieren; das schlieBt nicht aus, da sie unter anderen 
Kulturbedingungen zur Weiterentwicklung gebracht werden kénnen. 
Dopvets Beobachtungen iiber die geschlechtliche Fortpflanzung von 
Enteromorpha clathrata Ag. forma fucicola Ag. (1877) enthalten fiir uns nichts 
Wesentliches. Ebenso la8t sich aus den Angaben von Rernxe (1878, III) tiber 
Monostroma bullosum (Roth) Wittr. und denjenigen von W. und G. S. West 
(1903, 37) itiber Monostroma membranaceum West nichts dariiber entnehmen, 
ob physiologische Geschlechtsdifferenzierung und Getrenntgeschlechtigkeit 
vorliegen oder nicht. Bei Monostroma Wittrockii Born, haben Borner und 
Tourer (1880) zweigeiBelige Schwarmer beobachtet, die nicht kopulierten, 
sondern sich agam zu Keimlingen entwickelten. Es kénnte darauf beruhen, 
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daB Mon. Wittrockii getrenntgeschlechtig ist und den beiden Forschern 
nur Gameten eines Geschlechts zur Verfiigung standen. Diese Didzie ist 
neuerdings von Ne.ire Carter (1926) fiir Mon. latissimum (Kiitz.) Wittrock 
bewiesen worden. Carrer isolierte gametenbildende Thalli und sah in 
keinem Falle Kopulation. Wurden dagegen Gameten verschiedener Thalli 
zusammengebracht, so kopulierten in vielen Fallen die Gameten im reichsten 
Mage. Die Gameten sind bei starker Beleuchtung ausgesprochen positiv 
phototaktisch. Sobald die Kopulation eingetreten ist (etwa 10 Minuten 
nach dem Zusammenbringen geschlechtsverschiedener Gameten), wandern 
dagegen die Planozygoten vom Lichte weg nach den dunkleren Teilen des 
GefaBes. So kann man sich schon makroskopisch vom Eintritt der Kopu- 
lation iiberzeugen. Die Karyogamie tritt erst mehrere Tage nach der Kopu- 
lation ein, unkopulierte Gameten kénnen sich parthenogenetisch zu stark 
anschwellenden Azygoten entwickeln, die auBerlich ganz den Zygoten gleichen. 
Obgleich Carrer die Zygoten und Azygoten 38 Tage beobachtet hat, konnte 
sie auBer der VergréBerung keine weiteren Entwicklungsstadien sehen. 
Das stimmt tiberein mit Beobachtungen von Retnxex (1878, IIT, 538) und W. und 
G. S. Wesr (1903), die auch eine starke Verzégerung der Keimung be- 
obachteten. Erst nach 7—8 Wochen konnte Reinke eine Teilung der 
vergroBerten Zygote in 8 peripher angeordnete Zellen beobachten. CHopaT 
(1894) macht abweichende Angaben. — Die Feststellung des Verlaufes 
der Reduktionsteilung bleibt auch hier weiteren Untersuchungen vorbehalten. 

Einer solechen weiteren Klarung bedarf in hohem Mafe auch der Ent- 
wicklungsgang der isogamen Chaetophoreen. Es ist an der Zeit, da hier 
endlich systematisch durchgefiihrte Kulturversuche die héchst liickenhaften 
Beobachtungen, die bisher vorliegen, erginzen, zumal mindestens bei einem 
Teil der in Betracht kommenden Formen Isolierung und kiinstliche Kultur 
keinen ernstlichen Schwierigkeiten begegnen ditrften. Es mag hier zunachst 
alphabetisch, nach Gattungen geordnet, das Wichtigste zusammengestellt 
werden, was tiber die Sexualitat der isogamen Chaetophoreen bekannt ist. 

1. Chaetopeltis Berth. Der Entdecker der Gattung, BERTHOLD (1878), 
hat eine Art (CA. orbicularis) beschrieben und angegeben, daB die Alge sich 
durch viergeiBelige ungeschlechtliche Schwarmer fortpflanzt. Sexualvorginge 
hat erst 10 Jahre spiter Morsrus (1888, 245) bei der nahe verwandten Ch. 
minor (die Huser 1892, 298 nur fiir eine Form von Ch. orbicularis halt) be- 
obachtet. Es kopulieren zweigeiBelige Isogameten, die zu 4 oder 8 in einem 
Gametangium entstehen, normalerweise durch Verschmelzung ihrer Vorder- 
enden. Borzi (1895, 337, Taf. 29 u. 30) hat fiir Ch. orbicularis die Beobach- 
tungen von Brerrnotp und Moestus bestitigt und die Zygotenkeimung 
verfolgen kénnen. Diese geht so vor sich, daB die Zygote sich vergréBert 
und zunachst in 4 Quadranten teilt. (Reduktionsteilung?) Daraus ent- 
steht dann ein Zellpolster. Fiir genotypische Verschiedenheit der Gameten 
haben wir bisher keinen Anhaltspunkt. 

2. Chaetophora Schrank. Bei dieser Gattung kommen aufer den ge- 
schlechtlichen viergeiBeligen Makrozoosporen kleine zweigeiBelige Isogameten 
yor. Thre Kopulation ist beobachtet worden; iiber das Schicksal der Zygote 
scheint nichts Naheres bekannt zu sein (s. WitLE in EncLer-Pranti Nachtr. 
1911, ferner HeEertne, SiB®wasserflora 1914, Heft 6). 

Ctenocladus circinnatus Borzi s. unter Gongrosira. 

3. Draparnaldia glomerata (Vauch.) Ag. hat nur viergeiBelige Schwarmer 
(Makro- und Mikrozoosporen). Die ersteren sind ungeschlechtlich, sie keimen 
nach Verlust der GeiSeln ohne Ruheperiode. Die Mikrozoosporen kénnen ent- 
weder im Schwarmerstadium zu Planozygoten paarweise verschmelzen, oder: 
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(was haufiger der Fall zu sein scheint) sie kopulieren in einem améboiden Sta- 
dium, in das sie nach Abwerfen ihrer Geigeln gelangt sind. Die Zygote geht 
in einen Dauerzustand iiber. — Die kleinen Schwirmer kénnen auch ohne 
Kopulation zu Zysten werden, die nach mehr oder weniger langer Ruhezeit 
keimen. Aus diesen Zysten (Azygoten) geht ein (selten zwei) Keimling hervor 
(s. Kreps 1896, 421; Pascuer 1907, I, 92), aus den Zygoten dagegen meist 
(vielleicht immer) vier (s. Pascuur). Morphologisch sind nach den iber- 
einstimmenden Angaben von Kiess und Pascunr Zygoten und Azygoten 
nicht sicher zu unterscheiden. Ob Azygoten nur dann gebildet werden, wenn 
den Gameten die geeigneten Partner fehlen, oder ob. die Kopulation auch 
dann, wenn beide Partner vorhanden sind, durch Herstellung bestimmter 
AuBSenbedingungen unterdriickt werden kann (wie Kiess das anzunehmen 
scheint), bedarf noch der Priifung. Vorliufig wissen wir iiberhaupt nicht, 
ob die isomorphen Gameten physiologisch bzw. genotypisch verschieden sind. 

4. Endoclonium polymorphum Franke (1883). Die epiphytische Form 
dieser Alge erzeugt viergeibelige Makrozoosporen, aus denen direkt neue epi- 
phytische Pflanzen hervorgehen kiénnen, auBerdem kleine zweigeiBelige Schwir- 
mer, bei denen Kopulation beobachtet worden ist. Die Zygotenkeimung ist 
noch unbekannt. Vielleicht dringt die Zygote in den Wirt ein und bildet 
dort den endophytischen Zustand. In den meisten Fallen scheint die Kopu- 
lation auszubleiben. Dann entsteht auf parthenogenetischem Wege durch 
Eindringen in die Spaltéffnungen der Lemna gibba die endophytische Form. 
Diese kann ebenfalls zweigeiBelige Schwairmer erzeugen, die aber nur zur 
ungeschlechtlichen Entwicklung befaihigt zu sein scheinen. Uber das Ver- 
halten der Kerne wissen wir nichts. 

5. Entocladia gracilis Hansg. (1888, II). Bei dieser Alge kommen groBe, 
zweigeibelige, ungeschlechtliche und kleine, geschlechtliche Schwarmer vor. 
Das Kopulationsprodukt ist eine mit einer dicken Membran umgebene Zygote, 
die erst nach einer langen Ruhezeit keimt.— - 

6. Entoderma viride (Reinke) Lagerh. (= Entocladia viridis Reinke 
= Protoderma viride Kiitz.). 

Nach Borzi (1895, 201) bildet diese Alge vier- und zweigeiBelige Schwar- 
mer. Die ersteren sind asexuell, letztere, die kleiner sind, kinnen kopulieren, 
sind aber auch zu agamer Entwicklung fahig. Die Zygote macht kein Ruhe- 
stadium durch; sie keimt, ohne Schwiarmer zu bilden, zu einer neuen Pflanze 
aus. An welche Voraussetzungen Kopulation und parthenogenetische Ent- 
wicklung der Gameten gekniipft sind, laBt sich aus Borzis Angaben nicht 
ersehen. 

Vielleicht sind auch die kleinen zweigeiBeligen Schwairmer von Endo- 
derma leptochaete Huber, die Huser (1892, 321) beschreibt, als Gameten 
anzusprechen. ass 

7. Gongrosiva circinnata (Borzi) Schmidle (= Ctenocladus circinnatus 
Borzi) s. Borzi (1883, 27, Taf. 3 u. 4). 

Die Alge erzeugt Makrozoosporen, Mikrozoosporen und Gameten. 
Alle sind zweigeiBelig. Die Gameten entstehen zu 30—60 und mehr aus groBen, 
dickwandigen Dauerzellen; sie sind nach GréSe und Form den Mikrozoo- 
sporen sehr ahnlich, ihre Gestalt oft mehr langlich. Ist somit morphologisch 
eine Unterscheidung mit Sicherheit nicht méglich, so besteht physiologisch 
insofern eine Verschiedenheit, als nicht zur Kopulation gelangende Gameten 
zur Weiterentwicklung unfahig sind. Besonders hervorzuheben ist die Beob- 
achtung Borzis (1883, 46), dab Gameten, die aus einem Gametangium 
stammen, nicht kopulieren. Borzi hatte in seinen Kulturen zeitweise nur 
wenige reife Gametangien, die sich nicht gleichzeitig 6ffneten. Kopulation 
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trat nur dann ein, wenn Gameten aus verschiedenen Gametangien zusammen- 
kamen. Ob diese auch von verschiedenen Individuen stammen missen, 
ist aus Borzis Angaben leider nicht zu entnehmen. Getrenntgeschlechtlich- 
keit ist somit wohl wahrscheinlich, aber nicht sicher. 

8. Leptosiva mediciana Borzi (1883, 17; Taf. 2). Borzi beschreibt 
kleine zweigeiBelige Schwarmer, die sich agam und geschlechtlich verhalten 
konnen. Abweichend von der Mehrzahl der anderen isogamen Algen kopu- 
lieren die Gameten mit den hinteren Enden. Die Zygote macht eine Ruhezeit 
durch. Ihre Keimung ist nicht bekannt. Die nicht kopulierenden Schwarmer 
entwickeln sich sofort zu einem palmelloiden Zustand, aus dem neue Leptosira- 
pflinzchen hervorgehen. 

9. Phaeophila Floridearum Hauck. Von ihrem Entdecker Hauck 
(1877, 117) ist bei dieser Alge die Kopulation viergeiBeliger Schwarmer be- 
schrieben worden. Sie kopulieren, ,,indem sie sich zugleich an die nachsten 
Gegenstiinde festsetzen, und zwar legen sie sich in ihren entgegengesetzten 
Enden aneinander, ziehen die Zilien ein, umgeben sich mit einer Membran, 
aus welcher nach ebenfalls nicht langer Zeit das Produkt, die Zygote, schlipft, 
die sofort zur neuen Pflanze auswachst. Ein Unterschied zwischen mann- 
lichen und weiblichen Schwirmsporen habe ich bis jetzt nicht beobachten 
kénnen, obwohl unter den Schwarmern sich schlankere, mehr zugespitzte 
und breitere mit mehr abgerundeter Spitze zeigen‘ (Hauck 1877, 118). 
Spatere Beobachter haben die Kopulation nicht wieder gesehen (KtRCHNER 
1881, HuBER 1892, ScHussnig 1915). KircHner gibt an, dab die Schwarmer 
sich ohne Kopulation entwickeln kénnen. Das schlieBt die Richtigkeit von 
Haucxs Angaben nicht unbedingt aus. 

10. Pringsheimia scutata Reinke (1889) hat groBe ungeschlechtliche 
und kleine geschlechtliche Schwarmer. Beide sind viergeibelig. Die Ge- 
schlechtspflanzen sind von den ungeschlechtlichen morphologisch verschieden. 
Zygotenkeimung ist unbekannt. 

11. Stigeoclonium Kitz. Diese vielgestaltige Gattung ist nicht nur 
das Schmerzenskind der Systematiker. Das, was wir iiber die Entwicklungs- 
geschichte der einzelnen Formen wissen, ist sehr liickenhaft und bedarf 
in vieler Hinsicht der Nachpriifung an der Hand von einwandfreien Rein- 
kulturen. Der erste, der Gametenkopulation bei der Gattung vermutet 
hat, ist Rernnarp (1876) gewesen. Kopulierende Schwarmer werden an- 
gegeben fiir Sz. fasciculare Kiitz. (PASCHER 1905, 1907, I), St. flagelliferum Kiitz. 
(TILDEN 1896), St. insigne Nag. (Iwanorr 1899, dort zit. TREBoux), Sé. 
longrpilum Kitz. (PAscHER 1907, I; hier Kopulation noch nicht direkt beob- 
achtet), St. nudiusculum Kiitz. (PASCHER 1906, 1907), St. tenue (Ag.) Rabenh. 
(West 1904; PascuEr 1907). 

Bemerkenswert ist vor allem, daB die GeiBelzahl der Gameten nach 
den vorliegenden Untersuchungen nicht bei allen Arten die gleiche ist. Bei 
dem vollkommensten (und wohl urspriinglichsten) Typus der Gattung kommen, 
wie bei Ulothrix zonata, dreierlei Arten von Schwirmern vor: 

es a OE Sie sind stets viergeiBelig und ungeschlechtlich, keimen 
sofort. 

Mikrozoosporen: Betrichtlich kleiner als die Makrozoosporen, eben- 
falls viergeiBelig und ungeschlechtlich, neigen zu Ruhezustianden. 

Gameten: Klein, zwei- oder viergeiSelig, paarweise kopulierend. 

___ Diese 3 Schwarmersorten sind in der angegebenen Form bisher nur 
bei Stigeoclonium longipilum bekannt (s. PascHER 1907, I). Zwar ist hier die 
geschlechtliche Natur der zweigeiBeligen Schwarmer noch nicht direkt fest- 
gestellt worden, aber in hohem Grade wahrscheinlich. Bei St. flagellferum 
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_fehlen anscheinend die Mikrozoosporen (TrpEN 1896). Ebenso vielleicht 

bei der Form, die G. S. Wesr (1916, 295; Fig. 189) unter dem Namen St. 
tenue Ag. auftiihrt. Die Kopulation der zweigeiBeligen Schwarmer von St. 
flagelliferum zeigt insofern Anklange an die von Lepftosiva, als die Gameten 
auch hier mit den hinteren Enden verschmelzen kénnen (s. Trnpen, Taf. 34, 
Fig. 6c). Doch scheint das nicht die Regel zu sein. St. nudiusculum hat aus- 
schlieBlich viergeiBelige Schwarmer, groBe und kleine. Letztere konnen 
kopulieren; sie kénnen aber auch agame Dauerzustinde bilden. Es liegt 
nahe, anzunehmen, da8 hier die zweigeiSeligen sexuellen Schwirmer aus- 
gefallen sind und ein Funktionswechsel der sonst streng ungeschlechtlichen 
Mikrozoosporen eingetreten ist. 

Pascuers St. tenue zeigt ein mit St. nudiusculum iibereinstimmendes 
Verhalten, Diese beiden Arten stimmen also mit Draparnaldia iiberein. 
Kin Funktionswechsel liegt -vielleicht auch bei St. fasciculare vor, bei dem 
aber die zweigeiBeligen Schwarmer erhalten geblieben sind. Sie sind jedoch 
ungeschlechtlich, und man kann sich vorstellen, da8 sie ihre sexuelle Funktion 
an die viergeiBeligen Mikrozoosporen abgetreten haben. Freilich ist bei solchen 
Vermutungen gréBte Vorsicht am Platze. Die Argumente, durch die wir 
sie stiitzen kénnen, stehen bislang auf sehr schwachen FiiBen. 

St. insigne hat viergeibelige Makrozoosporen und gleichfalls viergeiBelige 
Gameten, die (nach TREBOoUX) verschmelzen und eine sternférmige Zygote 
bilden. 

Beriicksichtigen wir allein die GeiBelzahl der Gameten, so ergibt sich 
folgende Zusammenstellung: 

Die Gameten sind zweigeiBelig, bei: St. flagelliferum, St. tenue sensu 
West, St. longipilum (hier Kopulation noch fraglich). 

Sie sind viergeiBelig bei: St. fasciculare, St. insigne, St. nudiusculum, 
St. tenue sensu PASCHER. 

13. Trichodiscus elegans WELSFORD (1912). Bei dieser mit Stigeoclonium 
verwandten Chaetophoree werden zweigeiBelige geschlechtliche Schwaérmer 
angegeben, die mit den gleichfalls vorkommenden ungeschlechtlichen Schwar- 
mern iibereinstimmen sollen. Uber die GeiBelzahl der letzteren wird nichts 
gesagt. Liickenlose Beobachtungen des Schicksals der Gameten liegen nicht 
vor. Es ist nicht ausgeschlossen, daB die Zoosporen nichts anderes sind als 
sich parthenogenetisch entwickelnde Gameten. Die Zygote keimt nicht 
mit Zoosporenbildung, sondern mit einem oder zwei Keimschlauchen. 


Ein Uberblick tiber die obigen, die isogamen Chaetophoreen betreffenden 
Tatsachen zeigt, daS iiber die physiologische Geschlechtsdifferenzierung 
und die Verteilung und Bestimmung der Geschlechter so gut wie nichts 
bekannt ist. Der einzige, aber auch noch einer Nachuntersuchung bediirfende 
Fall, der auf Didzie schlieBen laBt, ist Gongrosira circinnata. 

Moglicherweise ist bei vielen gréBeren Ulothrichales die Gametennatur 
der Schwarmer oft deshalb verkannt worden, weil man die Gameten von 
nur einem Individuum vor sich gehabt hat. Fiir Hormidium mtens Menegh. 
eibt z. B. Kress (1896, 328) ausdriicklich an, daB er bei seinen Kulturen von 
einem Faden ausgegangen ist. Er hat nur zweigeiBelige, nicht kopulierende 
Schwarmer beobachtet. ae 

Parthenogenesis scheint bei den isogamen Chaetophoreen ziemlich weit 
verbreitet zu sein, ohne daB iiber die Bedingungen ihrer Auslésung Naheres 
pekannt wire. Sie wird angegeben fiir Leptosiva mediciana (Borzi 1883), 
Endoclonium polymorphum (s. FRANKE 1883), Entoderma viride (s. BoRzi 1895), 
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Phaeophila Floridearum (Kircuner 1881), Draparnaldia glomerata (KiEps 
i Boy aorectiodéns Sheil aan (PascueEr 1907, I). Andererseits gibt 
es aber auch Faille, bei denen die Gameten zugrunde gehen, wenn sle keinen ge- 
eigneten Partner finden (Gongrosiva circinnata nach Borzi 1895, 46). — 

Die Vereinigung dreier Gameten mag auch vorkommen, doch sind 
mir nahere Angaben hieriiber nicht bekannt. 

Wenden wir uns nun den anisogamen Chaetophoreen zu, so haben 
wir zunichst an Husers Untersuchungen (1892) iiber Aphanochaete repens 
A. Br. anzukniipfen. Es ist eine, wie es scheint, selten geschlechtlich frukti- 
fizierende, mondzische Alge; auf dem gleichen Thallus entstehen an der 
Peripherie Antheridien, die ein bis zwei kleine, schlanke, mit hellgefarbtem 
Chromatophor und Augenfleck1) versehene Spermatozoiden erzeugen. Die 
weiblichen Gametangien sind viel gréBer; in ihnen entsteht ein groBer kuge- 
liger, an Reservestoffen reicher Gamet mit griingefarbtem Chromatophor, 
der im hinteren Ende liegt. Ein Augenfleck wurde nicht beobachtet. Beiderlei 
Gameten haben vier GeiBeln. Die Beweglichkeit der weiblichen Gameten 
ist nicht sehr lebhaft und zeitlich beschrankt. Darin, wie in der kugeligen 


Hig. 57 (nach PRINGSHEIM aus OLTMANNS). <Acrochaete repens. 


Gestalt und dem Reichtum an Reservematerial, zeigt sich ein Ubergang 
zur echten Oogamie, bei der nur noch die mannlichen Geschlechtszellen 
den Charakter der Planogameten bewahrt haben. Die Mondézie der A phano- 
chaete beweist noch nicht, daB mannliche Gameten die weiblichen desselben 
Individuums befruchten kénnen; da aber bisher kein Fall von Selbststerili- 
tat bei anisogamen Kryptogamen bekannt geworden ist, so ist das wahr- 
scheinlich, Huser hat mit Massenkulturen gearbeitet. Uber die Zygoten- 
keimung ist bisher nichts bekannt. 

Vielleicht gehért zu den anisogamen Chaetophoreen auch PRINGSHEIMS 
Acrochaete repens. PRINGSHEIM (1861, 327) schreibt hieriiber: ,,AuBer den 
Schwarmzellen entsteht aber in anderen Zellen ... noch eine zweite Art, 
offenbar schwarmender, fast ganz farbloser Bildungen, welche in bedeutend 
gréBerer Anzahl in ihrer Mutterzelle erzeugt, dieselbe vollstindig erfiillen, 
und dieser das Aussehen eines Antheridiums geben‘‘. Das Bild, das Prrnes- 
HEIM von dem ,,Antheridium“ gibt (Fig. 57), macht nicht den Eindruck, 
daB es sich um eine Chytridiaceeninfektion, was man zunichst denken 
kénnte, handelt. Vielleicht ist also Acrochaete anisogam. 


__ 1) Huser gibt allerdings an, daf& er den Augenfleck nicht immer gesehen habe. 
Ks ist aber kaum anzunehmen, daf Spermatozoiden mit und ohne Augenfleck vorkommen. 
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Auf die hinlanglich bekannten schon von N. Princsuerm (1858) er- 
forschten Fortpflanzungsverhaltnisse der Gattung Coleochaete hier naher 
einzugehen, erscheint nicht nétig. Es mége die Feststellung geniigen, dab 
alle Coleochaeten oogam sind. Die zweigeiBeligen Spermatozoiden sind bei 
den meisten Arten klein und farblos. Das Ei bleibt im Oogonium. Die dick- 
wandige, berindete Zygote keimt nach langerer Ruhezeit. Ihr Inhalt teilt 
sich in 8—16 Zellen (Sporophyt!), die nach Sprengung der Zygotenhiille 
als ungeschlechtliche Schwirmer frei werden und neue Pflanzen erzeugen. 
Nach Attens Untersuchungen (1905) ist die erste Kernteilung in der Zygote 
die Reduktionsteilung. Hinsichtlich der Verteilung der Geschlechtsorgane 
verhalten sich die einzelnen Arten nicht ganz gleich. Col. pulvinata Al. Br., 
c divergens Prinasu., C. soluta Prinesu., C. nitellarum (Jost 1895), C. 
Baileyi (Morsius 1892), C. conchata (Morsius 1892) sind typisch mondzisch. 
C. scutata Breb. ist nach PrinasHerm didzisch; Josr hebt jedoch hervor, 
da8 auch bei dieser Art Antheridien und Oogonien auf demselben Individuum 
vorkommen kénnen. Also liegt hier jedenfalls keine obligate Didzie vor. 


Unter den Chroolepideen ist bisher nur Isogamie von Planogameten 
bekannt. Die erste Entdeckung der Erscheinung hat bei dieser Familie 
WILLE (1878) bei Trentepohlia gemacht. Spater liegen Beobachtungen von 
LAGERHEIM (1884, IT) und Karsten (1891) vor. Die Gameten sind flach ge- 
driickt, eiférmig, haben zwei GeiBeln; der Augenfleck fehlt. Bei Tvente- 
pohlia umbrina kann offenbar aus jeder Zelle ein Gametangium werden, 
ohne daB diese eine besondere Differenzierung erfahren miiBte. In anderen 
Fallen nehmen die Gametangien kuglige Form an; sie sind endstindig oder 
interkalar. Diese kugligen Zellen sind in der Gattung verbreitet und werden 
allgemein fiir Gametangien gehalten, obwohl der eigentliche Kopulationsakt 
nur bei wenigen Formen bekannt ist. Wuittes Beobachtungen erstrecken 
sich auf Tventepohlia umbrina (Kiitz.) Born. und Ty. Bletschit (Rabenh.) 
Wille, diejenigen LAGERHEIMS auf 77. lagentfera (Hildebr.) Wille, und endlich 
diejenigen von Karsten auf eine nicht naher bezeichnete Phycopeltis-Art. 
Der Verlauf der Paarung verliuft ohne bemerkenswerte Besonderheiten. 
Von der Keimung der Zygote wissen wir wenig; sie wachst vielleicht direkt 
zu. einem neuen Individuum aus. Uber die Geschlechtsverteilung liegt nur 
eine Angabe Karstens vor. Danach ist sicher, daB bei Phycopeltas Gameten,» 
die von der gleichen Mutterpflanze stammen, kopulieren kénnen. Diese 
Art wire also monézisch. Es wird fiir Tventepohlia umbrina und Phyco- 
peltis hervorgehoben, da die Gameten auch zu einer direkten (partheno- 
genetischen) Weiterentwicklung fahig sind. Diejenigen von Tr. Bleischit 
gehen nach Witte bei Ausbleiben der Kopulation zugrunde. Nach Karsten 
ist bei Phycopeltis die Weiterentwicklung ohne Kopulation sogar die haufigere. 
Da jedoch die Beobachtungen hieriiber noch sehr sparliche sind und Karsten 
moglicherweise unter Bedingungen gearbeitet hat, die der Parthenogenesis 
férderlich waren, laBt sich dariiber zur Zeit kaum ein Urteil abgeben. WILLE 
vibt an, daB Gameten von Tr. umbrina, die im Gametangium verbhieben 
sind, sich parthenogenetisch entwickeln, und glaubt das auf die besonderen 
Bedingungen zuriickfiihren zu sollen, unter denen sich die Gameten dort 
befinden. Der Befund deutet darauf hin, dab Tv. wnbrina getrenntgeschlecht- 
lich ist. 

Die oogame Cylindrocapsa ist monézisch. CrenKowsk1 (1876) gibt 
nichts dariiber an, ob die Spermatozoiden Hier desselben Fadens, in dem sie 
entstanden sind, befruchten kénnen.  Parthenogenetische Entwicklung 
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i deli i 6 htung: 
der Eier scheint méglich zu sein, doch kénnen offenbar ohne Befruc 
nicht jene Dauergebilde entstehen, die als Hypnozygoten bekannt sind und 
jedenfalls vor der (noch nicht bekannten) Keimung eine langere Ruhepause 
durchmachen miissen. 


SchlieBlich haben uns noch die Oedogoniaceen zu beschaftigen. Alle 
drei bekannten Gattungen (Oedogoniwm, Bulbochaete, Oedocladiwm) sind typisch 
oogam. Auf die allbekannten Vorginge der Entstehung der Sexualorgane, 


On 


Oceans 


Fig. 58. Mondzisches Fig. 59. Makrandisch-didzisches Oedo- Fig. 60. Nannandrisch- 
Ocdogonium (schema- gonium (schematisch). gynandrospores Oedo- 
tisch). gonium (schematisch). 


Befruchtung usw., die durch N. Prinesuerms klassische Untersuchungen 
(1858, I) aufgeklart und spater nur in wenigen Punkten erginzt worden sind, 
brauche ich hier nicht einzugehen. Man vergleiche hieriiber die Darstellung 
von OLTMANNs (1922, Bd. 1, 331ff.). In der Verteilung der Sexualorgane 
machen sich bemerkenswerte Verschiedenheiten geltend, die zum Teil fir 
die systematische Gruppierung als maBgebend angesehen werden. 

Wir betrachten zunichst die Gattung Oedogoniwm. Bekanntlich unter- 
scheidet man hier Arten mit und ohne Zwergmannchen. Die Spermatozoiden 
entstehen bei letzteren meist zu zweit in schmalzelligen Antheridien und 
kénnen die Kier direkt befruchten. Je nachdem die gleichen Faden Eier 


Ulothrichales. 117 


und Spermatozoiden erzeugen oder beiderlei Geschlechtsorgane in ver- 
schiedenen Individuen entstehen, werden mondzische und didzische Arten. 
unterschieden. Die ersteren sind entweder makrandrisch (in diesem 
Falle werden die Antheridien in besonderen, selbstindigen minnlichen Faden 
gebildet, die oft schmachtiger sind als die weiblichen') oder nannandrisch 
(Zwergmannchen bildend). Da8 letztere als didzisch angesehen werden, be- 
ruht darauf, daS man die Zwergminnchen als besondere minnliche Pflinz- 
chen betrachtet. Bei ihnen erreicht also der schon bei vielen makrandrischen 
Arten nachweisbare Dimorphismus der Geschlechtspflanzen seinen Hohe- 
punkt. Die Androsporen, aus denen die Zwergmannchen hervorgehen, kénnen 
nun von demselben Faden erzeugt werden, 
der Oogonien produziert, oder sie kénnen 
in besonderen Faden entstehen. Daraus 
ergibt sich die Unterscheidung in gynan- 
drospore und idioandrospore For- 
men. Ubersichtlich zusammengestellt, er- 
halten wir also folgendes Bild: 

I. Monézische (gynandrische) Formen 

(Fig. 58). 

II. Diézische Formen. 

1. Makrandrische (Fig. 59): Oogo- 
nien und Antheridien entstehen 
in verschiedenen Faden, die 
nach Gestalt und Gré8e nicht 
oder doch nicht erheblich von- 
einander abweichen. 

2. Nannandrische: GroBe, normale 
Faden mit Oogonien; anthe- 
ridienbildende Individuen kleine 
ein- oder wenigzellige Zwerg- 
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mannchen a) 

a) gynandrospore (Fig. 60): 
Oogonien und Androsporen 
entstehen auf demselben Fa- 
den; 

b) idioandrospore (Fig. 61): 
Oogonien und Androsporen 
entstehen auf verschiedenen — 
Faden. [| 


Fragen wir uns nun, wo und wie bei 
den didzischen Oedogonien iiber das Ge- Fig. 61. Nannandrisch-idioandrospores 
schlecht entschieden wird, so ist zunichst Oedogonium (schematisch). 
klar, daB diese Entscheidung nicht in 
allen Fallen an der gleichen Stelle im Entwicklungsgang erfolgen kann. 
Eine schon von N. Prrnesuerm (1858, 1) gemachte Beobachtung 1aBt ver- 
muten, da8 bei den didzisch-makrandrischen Formen eine Geschlechter- 
trennung vorkommt, von der wir annehmen diirfen, daB sie durch die Re- 
duktionsteilung bedingt ist. Zwei der aus einer Zygote hervorgehenden 
Schwirmer wiirden also mannlich, die beiden anderen weiblich sein. PRINGS- 
nem hat ein (nicht naher bestimmtes) Oedogoniwm lange Zeit in Kultur 
TT aiy So bei Oc. anomalum Hirn, Oe. scrobiculatum Wittr., Oe. crenulato-costatum Wittr., 


Oe. margaritiferum Nordst. et Hirn, Oe. r7vulare (Le Cl.) Al. Br. u. a, nicht aber bei 
Oc. punctatum Wittr., Oe. maximum W. und G. S. West u. a. 
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gehalten. Es vermehrte sich reichlich durch Zoosporen ; in den Faden ent- 
standen Oogonien, niemals aber wurden Antheridien gesehen. PRINGSHEIM 
vermutet daher wohl mit Recht, daB er eine didzische Art vor sich hatte. 
Da ihm idioandrospore Formen noch nicht bekannt waren, nimmt er an, 
daB eine makrandrische Art vorlag. Heute werden wir an beide Méglich- 
keiten denken miissen. Wie dem auch sei: wenn nicht, was durch Kultur- 
versuche unter verschiedenen AuBenbedingungen noch zu beweisen ware, 
zufillig die Bedingungen in Prinasuems Kultur so waren, daB die Entwick- 
lung der Antheridien unterdriickt wurde (sehr wahrscheinlich ist das nicht), 
so bleibt keine andere Annahme als die einer genotypischen Verschiedenheit 
der minnlichen (oder Androsporen bildenden) und weiblichen Faden. Dah 
genotypische Geschlechtertrennungen bei makrandrisch-didzischen Arten 
vorkommen, wird auch durch Kiss’ (1896, 295) Untersuchungen an Oed. 
capillare (L.) Kiitz. im héchsten Grade wahrscheinlich gemacht. Das Material, 
das Kiess von dieser Art in der Umgebung Basels gesammelt hatte, bildete 
in der Natur nur Zoosporen und Antheridien. Es gelang Kress auch durch 
Modifikation der Kulturbedingungen nicht, Oogonien hervorzubringen, so- 
daB er zu dem Schlu8 kommt: ,,jedenfalls scheint die Didzie eine vollkommen 
erblich gewordene Eigenschaft der Spezies zu sein“. Es ist vorlaufig nicht 
zulassig, diesen Satz zu verallgemeinern und auf alle makrandrisch-diézischen 
Arten auszudehnen. Die Entscheidung mu in jedem einzelnen Fall dem 
Ziichtungsexperiment vorbehalten bleiben. 

Bei den nannandrisch-idioandrosporen Formen kénnte ebenfalls eine 
genotypische Bedingtheit vorliegen, derart, daB durch die Reduktionsteilung 
eine Scheidung in Oogonien bildende und Androsporen erzeugende Haplonten 
herbeigefithrt wird. Die Zwergminnchen und die Spermatozoiden mifSten 
dann natiirlich die gleiche, von den Eiern abweichende genotypische Be- 
schaffenheit haben wie die Androsporen. Das Entstehen der Zwergmannchen 
der gynandrosporen Arten aus Androsporen, die in demselben Haplonten 
erzeugt werden wie die Oogonien, lat es jedoch ebensowohl méglich er- 
scheinen, daB die minnlichen Pflanzchen der makrandrisch-diézischen Arten 
oder die Androsporen erzeugenden Individuen bei den Idioandrosporen aus 
ungeschlechtlichen Schwarmern der weiblichen Faden hervorgehen kénnten, 
woraus ihre genotypische Identitit mit den sie erzeugenden weiblichen Pflanzen 
bewiesen wire. Sicher vorhanden ist diese Identitat bei den mannlichen und 
weiblichen Geschlechtsorganen einer monézischen Art und, wie eben 
schon angedeutet, bei den Oogonien, Androsporen und Zwergminnchen 
eines nannandrisch-gynandrosporen Individuums. Es scheint, als wenn 
bei den letzteren der Befruchtung der Abkiémmlinge eines (haploiden) Indi- 
viduums nichts im Wege stiinde; PrrnGsHEIm (1858, I) gibt an, daB die Andro- 
sporen der gynandrosporen Oedogonien sich zumeist auf einem Oogonium 
(oder dessen Basalzelle) desselben Fadens festsetzen, aus dem sie hervor- 
gegangen sind, um zu Zwergminnchen auszuwachsen. Da8 tatsichlich 
die Spermatozoiden dasjenige Oogonium befruchten, auf welchem das Zwerg- 
mannchen sitzt, in dem sie entstanden sind, ist mehrfach direkt beobachtet 
worden (s. N. PrrncsHerm 1858, I; Carter 1858, I; Juranyr 1873). Bisher be- 
stehen also keine Anzeichen fiir das Vorkommen von Selbststerilitat, womit 
aber natiirlich ebensowenig die Moglichkeit einer Fremdbefruchtung aus- 
geschlossen ist. Fiir die idioandrosporen Arten sind mir keine Beobachtungen 
bekannt, die das Vorkommen einer genotypischen Verschiedenheit von 
Androsporen erzeugenden und Oogonien bildenden Individuen sicherstellten. 
Da es eine ganze Reihe Arten gibt, bei denen sowohl ‘Gynandrosporie wie 
Idioandrosporie angegeben wird (s. die Aufzahlung S. 125), wird die Annahme 
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nahegelegt, da eine scharfe Grenze zwischen beiden Fortpflanzungsweisen 
nicht besteht. Vorlaufig 1aBt sich aber nicht sagen, worauf es beruht, da® 
ein- und dieselbe Art mit beiderlei Formen der Fortpflanzung vorkommt. 
Es kann sein, daB die Disposition zur Gynandrosporie stets vorhanden ist 
und durch bestimmte AuBenbedingungen bei gewissen Faden die Andro- 
sporenbildung, bei anderen die Oogonienentwicklung unterdriickt wird. 
Méglich ist aber auch, daS innerhalb der gleichen Art erblich verschiedene 
Sippen vorkommen. Das mag z. B. fitr Oed. Aveschougii Wittr. zutreffen, 
dessen idioandrospore forma robusta auch geringe andere morphologische 
Unterschiede gegeniiber der typischen (gynandrosporen) Art aufweist. 


JuRANY1(1873) gibt an, daB bei dem von ihm untersuchten idioandro- 
sporen Oed. diplandrum Jur. (= Oed. pluviale Nordst.) aus den von_,,ge- 
schlechtslosen Individuen stammenden Schwirmern sowohl geschlechtslose 
als auch geschlechtliche Individuen hervorgehen kiénnen. Unter letzteren ver- 
steht JuRANyrI androsporenbildende und solche, die Oogonien erzeugen. 
Ks ware wichtig, zu ermitteln, ob (was aus JurANyis Angaben nicht hervor- 
geht) ein- und derselbe Faden bzw. dessen auf ungeschlechtlichem Wege — 
entstandene Nachkommen zum Ausgangspunkt fiir die Entstehung von 
weiblichen Faden und von Zwergmiinnchen werden kann oder nur von einem 
von beiden. Im letzteren Falle, den ich fiir den wahrscheinlicheren halten 
méchte, ware genotypische Verschiedenheit der Androsporen und Oogonien 
produzierenden Faden anzunehmen. — Kiess (1896) hat spater mit derselben 
Art experimentiert und zunachst festgestellt, daB eine Trennung von ge- 
schlechtslosen und geschlechtlichen Individuen nicht méglich ist, da jeder 
Faden unter geeigneten Bedingungen zur Zoosporenbildung gebracht werden 
kann, ebenso wie es méglich ist, die Entstehung der Sexualorgane willkiir- 
lich hervorzurufen. Beziiglich letzterer spricht KiEeBs von strenger Didzie. 
Vermutlich ist das im Sinne Juranyis, also gleichbedeutend mit Idioandro- 
sporie zu verstehen. Leider wird nur ganz allgemein von der Entstehung 
von Geschlechtsorganen gesprochen und nichts Naheres iiber die Herkunft . 
der verschiedengeschlechtigen Individuen gesagt. Der Schlu8, den OLTMANNS 
(1922, Bd. 1, 341) aus Kress’ Untersuchungen zieht, ,,daB aus einer Schwarm- 
spore, mag sie einem Faden oder einer Oospore entstammen, ,alles‘ werden 
kann“, kann ich jedenfalls (namentlich mit Riicksicht auf KiEss’ oben er- 
wahnte Versuchsergebnisse an Oed. capillare) nicht als bewiesen ansehen. 


Die meisten Bulbochaeten sind nannandrisch-gynandrospor, einige 
wenige idioandrospor. AuBerdem kennen wir einige monézische Arten. 
Makrandrisch-diézische sind bisher nicht gefunden worden. 

Oedocladium ist monézisch. 

Obwohl phylogenetische Fragen hier nicht zur Diskussion stehen, er- 
scheint mir doch ein kurzer Bericht tiber die Deutungen und Ableitungen, 
die die Zwergmannchen erfahren haben, am Platze. Sie werden ziemlich 
allgemein — was ja schon in ihrem Namen zum Ausdruck kommt — fir 
kleine in der Entwicklung gehemmte mannliche Pflanzchen gehalten. PascHER 
(1907, II) homologisiert die Androsporen mit ungeschlechtlichen Schwarmern 
(wofiir er unter anderem geltend macht, daB sie wie letztere in der Kinzahl 
in den Mutterzellen entstehen, wahrend die Antheridialzellen gewéhnlich 
zwei Spermatozoiden bilden), und sucht Ankniipfungspunkte bei den Chaeto- 
phoreen. Draparnaldia und Stigeoclonium bilden dfter aus Zoosporen, be- 
sonders aus denjenigen Zoosporen, die Pascuer wegen ihrer Mittelstellung 
zwischen Makro- und Mikrozoosporen ,,intermediare* nennt, Zwergkeimlinge, 
die gewohnlich in der Bildung von Makrozoosporen.autgehen. Gelegentlich 
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— und das ist fiir die Annahme der Homologie nicht ohne Belang — bleibt 
die unterste Zelle von der Zoosporenbildung ausgeschlossen. Bei Stgeo- 
clonium werden Zwergkeimlinge angegeben, die kleine, zweigeiBelige Schwarmer 
erzeugen. Von letzteren glaubt Pascuer annehmen zu diirfen, dab sie Gameten 
entsprechen; doch haben sie jedenfalls ihre Funktion als Geschlechtszellen 
eingebiiBt. Die Androsporen entsprechen nun nach PAscuEeR den inter- 
mediiren Schwirmern der Chaetophoreen, die Zwergminnchen den Zwerg- 
keimlingen der letzteren!). Die nannandrischen Oedogonien sollen die primi- 
tiven sein; von ihnen lassen sich nach PascuEr die mondézischen (gynandri- 
schen) und makrandrischen dadurch ableiten, da die Androsporenmutter- 
zellen direkt, ohne den Umweg der Zwergminnchenbildung, zur Spermatozoid- 
bildung geschritten sind. 


G.S. Wests (1912, 1) Deutung stimmt insofern mit der PascuErs tiberein, 
als auch er die Androsporen von Zoosporen herleitet. Doch lehnt er die 
Homologie mit den Zwergkeimlingen der Chaetophoreen und den primitiven 
Charakter der nannandrischen Oedogoniaceen ab, da er engere phylogenetische 
Beziehungen zwischen beiden Algengruppen leugnet. G. S. West geht von 
den monézischen Oedogonien aus. Aus ihnen sollen die makrandrisch-dié- 
zischen Arten hervorgegangen sein, indem eine physiologische Differenzierung 
der Zoosporen eingetreten ist. Ein Teil der Zoosporen soll rein mannliche, 
der andere Teil rein weibliche Faden ergeben. Diejenigen makrandrischen 
Formen, deren Mannchen schmiichtiger entwickelt sind als die weiblichen 
(in besonders ausgeprigtem MaBe scheint das auf das von West untersuchte 
Oed. fonticola Al. Br. zuzutreffen), sollen nun den Ubergang zu den nannan- 
drischen Formen bilden. Die diirftigere Entwicklung der mannlichen Faden 
ist weiter fortgeschritten und hat schlieBlich auch auf die Zoosporen iiber- 
gegriffen, aus denen sie hervorgehen; so sind diese zu Androsporen ge- 
worden. 


Im groBen und ganzen decken sich diese Vorstellungen mit denen, die 
schon vorher Hirn (1900, 23) kurz entwickelt hatte, und bauen sie weiter 
aus. Auch Hrrn leitet die nannandrischen Arten von den makrandrisch- 
didzischen ab. 


Auf N. Prinesnerms Anschauungen (1858, Ges. Abhandl. Bd. I, 237), 
der die idioandrosporen Oedogonien noch nicht kannte, mag nur ganz kurz 
hingewiesen sein. Er schreibt den Gynandrosporen eine Art Mittelstellung 
zwischen den echten Monézisten und Diézisten zu. 


Wiederum andere Wege, die sich andeutungsweise schon bei Prrncs- 
HEIM finden, geht OLTMANNs (1922, Bd. 1, 340). Nach ihm sind Androsporen- 
mutterzellen und Antheridien homolog. Wahrend bei letzteren der Inhalt 
vor dem Ausschliipfen eine Zweiteilung erfaéhrt (Spermatozoidbildung), 
tritt er aus den Androsporenmutterzellen als Ganzes aus und erfihrt die 
Weiterentwicklung erst nach dem Festsetzen auf dem weiblichen Faden. 
Oe. pluviale Nordst. (= Oc. diplandrum Jur.) leitet iiber zu den Formen mit 
typischen Zwergmannchen. Bei dieser Art entstehen némlich am Oogonium 
direkt aus der dort angehefteten Androspore (nachdem sie sich mit einer 
Membran umgeben hat) zwei Spermatozoiden. Den Zwergmannchen wird 


_ _1) Hierfiir werden auch Beobachtungen Hr1rns (1900, 24) ins Feld gefiihrt, der 
bei Bulbochaete rhadinospora f. antigua (Nordst.) Hirn einmal aus einer Androspore einen 
kleinen dreizeliigen vegetativen Faden entstehen sah, der mit einer Borste endigte. 
AuBerdem hat Hirn bei derselben Art und bei Bulb. intermedia und B. rectangularts 
Zwergmannchen gesehen, die zwar Antheridien bildeten, aber ebenfalls Endborsten besafen 
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also im Grunde eine besondere Individualitét abgesprochen, sie stellen ge- 
wissermafen die ,,in die Linge gezogene“ und translozierte Entwicklung 
von Antheridien dar. Die Zwischenschaltung einer oder [bei Oe. acrosporwm, 
Oe. Braunii, Oe. armigerum u. a.)] sogar mehrerer vegetativer Zellen in 
diesem Entwicklungsgang, aus denen ja sogar, wie PRINGSHEIM (1858, I) bei 
Oed. ciliatum (Hass.) Pringsh. beobachtet und abgebildet hat (Ges. Abh. 
Bd. 1, Taf. 9 u. 10), erneut Androsporen hervorgehen kénnen, und die Ent- 
stehung mehrerer typischer Antheridien (mit zwei Spermatozoiden) in den 
Zwergminnchen bereitet dieser Deutung gewisse Schwierigkeiten. OLTMANNS 
sucht sie dadurch zu beseitigen, daB er sagt, ,,Spermatozoiden als solche 
wiirden kaum keimfahig sein, warum es die Antheridienzellen nicht sein 
sollen, ist nicht einzusehen‘. Ich vermag dieser Argumentation nicht ganz 
zu folgen. Beziiglich der Homologisierung von Androsporangium und Antheri- 
dium glaube ich allerdings, daS Orrmanns vollig recht hat. In der Tat sind 
ja Gestalt und Entstehungsort beider Gebilde ganz auffallend ahnlich, waihrend 
ein Zoosporangium ganz anders aussieht wie ein Androsporangium, und seine 
Entstehung auch nie auf besondere Faden beschrankt ist (Kress 1896). 
So gut nun aber eine Eizelle sich parthenogenetisch entwickeln kann, so 
gut ditrfen wir prinzipiell auch dem Spermatozoid diese Fahigkeit zugestehen, 
vorausgesetzt, daB gewisse stoffliche Voraussetzungen hierfiir gegeben sind. 
DaB das bei den oogamen Organismen im allgemeinen nicht vorkommt, be- 
ruht gewif hauptsachlich (wenn auch wohl nicht ausschlieBlich) darauf, 
da die Spermatozoiden wegen der ihnen eigenen und ihrer Funktion ent- 
sprechenden leichten Beweglichkeit mit sehr wenig Nahrmaterial ausgestattet 
sind. Wenn dem Spermatozoid im Merogonieversuch das stoffreiche Plasma 
des kernlosen Eies zu Gebote steht, dann pflegt sich der minnliche Kern 
sofort zu teilen. Bei getrenntgeschlechtigen isogamen Organismen hat sich 
ja allgemein gezeigt, daB die Fahigkeit zur parthenogenetischen Entwick- 
lung beiden Geschlechtern in gleicher Weise zukommt (vgl. z. B. Chloro- 
gonium euchlorum). Die Spermatozoiden der Oedogoniaceen sind nun ver- 
haltnismaBig plasmareich, besonders bei den immerhin ziemlich zahlreichen 
Arten, die im Antheridium nur ein Spermatozoid entwickeln (Oe. calcareum, 
Oe. cryptosporum, Oe. curvum, Oe. cymatosporum, Oe. imversum u. a. — 
s. Hrrn 1900, 18). Diese Arten werden merkwiirdigerweise bei allen bisherigen 
Deutungsversuchen auBer Acht gelassen. Das Bedenken OLTMANNS’ wird 
durch ihr Vorkommen entkraftet; denn bei ihnen fallt ja Antheridieninhalt 
und Spermatozoid in eins zusammen! Dazu kommt, da Kuiess bei einer 
makrandrischen Oedogonium-Art (Oed. capillare) wenigstens das erste Stadium 
der Weiterentwicklung eines Spermatozoids (Ergriinen und Umhiillung mit 
einer Membran) gesehen hat (1896, 299). Ich glaube daher, man wird er- 
wagen diirfen, welche Argumente fiir eine weitere Deutung sprechen, die 
in den Androsporen urspriinglich Spermatozoiden sieht. Die Zwergmainnchen 
waren danach ,,parthenogenetisch (ephebogenetisch) aus Spermatozoiden 
entstanden zu denken. Sie waren nach dieser, wie tibrigens auch nach der 
Auffassung von OLTMANNs als Neubildungen anzusehen, die in den Entwick- 
lungskreis eingeschaltet sind, allerdings aber als besondere Pflanzchen und 
nicht als Entwicklungsstadien von Antheridien. Die Individualitaét der 
Zwergminnchen wird ja auch von Hirn, Pascner und West anerkannt, 
wenn sie auch von ganz anderen Ausgangspunkten ausgehen. PASCHERS 
Homologisierung mit den Zwergkeimlingen der Chaetophoreen muB schon 
deshalb Bedenken einflé8en, weil wir iiber die Entstehungsbedingungen dieser 


1) S. DE Bary 1854, Taf. 3, Fig. 6—8; Wirrrock 1874, 2; HRN 1900, 22. 
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Gebilde fast gar nichts wissen. In planmaBigen Kulturversuchen wird man wohl 
mehr oder weniger bei jeder Algenform solche Zwergkeimlinge hervorbringen 
koénnen (ich erinnere nur an Kucxucxs Untersuchungen an Phaeophyceen 
1899, IL), sie sind eben Kiimmerformen, Modifikationen, und schon deshalb, 
wie mir scheint, wenig geeignet zu phylogenetischen Betrachtungen. Es 
handelt sich gewi8 nicht um eine Besonderheit der Chaetophoreen, die hier 
aus itbrigens stark bezweifelbaren verwandtschaftlichen Griinden heran- 
gezogen werden. 


An und fiir sich braucht man m. E. in den Zwergbildungen nichts 
besonders Merkwiirdiges zu sehen. Die Befihigung zu ihrer Entstehung ist 
weit verbreitet, und man braucht daher seine Zuflucht nicht zu den mut- 
maBlichen Ahnen zu nehmen, um ihr Vorkommen verstindlich zu machen. 
DaB sie Antheridien bilden, also minnliche Individuen sind, ist auch nichts 
Erstaunliches. Zwergbildungen haben, wie allbekannt ist, diese Neigung 
oft. Merkwiirdig ist nur die Fixierung dieser Gebilde bei den nannandrischen 
Oedogoniaceen), ihre Einschaltung an einer bestimmten Stelle des Ent- 
wicklungskreises und ihr Epiphytismus. Das sind gewif, wie schon mehr- 
fach hervorgehoben worden ist, besondere Anpassungen, die mit der Er- 
reichung und Erleichterung der Befruchtung zusammenhingen. Die nahe- 
liegende Frage, weshalb viele Oedogonien ohne Zwergmannchen auskommen 
kénnen, waihrend andere ihrer offenbar bediirfen, wird sich erst beantworten 
lassen, wenn wir die Lebensbedingungen der einzelnen Arten besser als bisher 
kennen. 


Wenn daher meiner Meinung nach der Annahme nichts im Wege steht, 
da8 sich die Zwergmannchen erst innerhalb der Gruppe der Oedogoniaceen 
herausgebildet und fixiert haben, und das Zuriickgreifen auf deren Vorfahren 
tiberfliissig erscheint, so steht das in Hinklang mit der Auffassung von Hirn- 
West, gegen die aber in anderer Beziehung Bedenken bestehen. Ich kann 
dabei ganz davon absehen, daB Oedogonium fonticola, auf das G. S. WEsT 
als Ubergangsform besonderes Gewicht legt, eine sehr unvollstandig bekannte 
Art ist. West halt sie fiir makrandrisch-diézisch, hat aber die Entwicklung 
der mannlichen Faden tatsaichlich nicht beobachtet. Er vermutet nur, daB 
die schmachtigen Keimlinge, die aus Zoosporen hervorgingen, welche von 
weiblichen Faden stammten, minnliche Individuen waren. Ob und wieweit 
die kiimmerliche Entwicklung dieser Pflainzchen, deren weitere Verfolgung 
durch eine Chytridiaceen-Infektion verhindert wurde, auf schlechte Er- 
-nahrungsbedingungen zuriickzufithren ist, bleibt offen. Erscheint schon des- 
halb Oed. fonticola als Unterbau fiir Hypothesen wenig geeignet, so fallt 
m. E. mehr ins Gewicht, daB es einen Entwicklungsgang, wie ihn 
G. S. Wesr fiir diese Art konstruiert, vielleicht bei den Oedogoniaceen 
gar nicht gibt. Hirn hebt hervor, daB alle nicht nannandrischen Arten ent- 
weder streng monézisch oder streng didzisch sind. Tridzie (das Vorkommen 
von Monézie und Diézie bei derselben Form), wie sie von WITTROCK an- 
genommen wurde, kommt seiner Meinung nach nicht vor?). Wir haben nun 
aus den oben besprochenen Untersuchungen von PRINGsHEIM (1858) und 
Krups (1896) Tatsachen kennengelernt, die sich kaum anders deuten lassen 
als durch die Annahme einer genotypischen Verschiedenheit yon mannlichen 


1) Zu den vielen Fragen, die bei den Oedogoniaceen noch der experimentellen 
Untersuchung harren, gehért iibrigens auch die, wie sich die Androsporen verhalten, wenn 
ihnen die Oogonien bzw. weiblichen Faden entzogen sind. 


; 2) Neuerdings ist allerdings von WoROoNICHIN (1923) eine Art angegeben worden 
die triézisch sein soll (Oecd trioicum Wor.). 
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und weiblichen Faden bei den beiden von diesen Forschern geziichteten 
Didzisten. Wenn diese genotypische Trennung fiir alle didzischen Oedogonien 
zutrifft (was, wie schon oben erwihnt, allerdings noch zu beweisen ist), dann 
sind makrandrische Oedogonien nach Art der von Wesr fiir Oe. fonticola 
durchgefiihrten Konstruktion nicht méglich, denn die méannlich deter- 
minierten Zoosporen sollen hier ja von der weiblichen Pflanze erzeugt werden, 
miiBten also genotypisch mit diesen iibereinstimmen. Dann ist aber auch 
eine Ableitung der nannandrischen Formen von den makrandrisch-dié- 
zischen in dieser Weise ausgeschlossen. Dieser Gedankengang schwebt wohl 
auch PascHER vor, wenn er (1907, IT, 267) sagt: ,,es ist mir unklar, wie diese 
(scil. nach der Auffassung Hrens abgeleiteten nannandrischen) Formen aus- 
gesehen haben, denn am Schlusse gabe es nur Zwergmannchen und weib- 
liche Faden, und wir sehen doch selbst die nannandrischen Formen in zwei 
Reihen gespalten, in eine, ich méchte fast sagen, relativ mondézische (ge- 
meint sind die Gynandrosporen) und eine relativ didzische (die Idioandro- 
sporen)*. Tatsachlich wiirden ja nach Hrrn die mannlichen Individuen des 
makrandrischen Typus durch die Zwergminnchen ersetzt, und man fragt 
sich, woher kommen die Androsporen, wenn weibliche Individuen mannlich 
determinierte Zellen nicht hervorbringen kénnen? Man fragt sich weiter: 
wie sind dann die idioandrosporen Formen zu erkliren, bei denen doch die 
Androsporen auf besonderen Individuen erzeugt werden? Ist es nicht viel 
naherliegend, anzunehmen, daB diese besonderen Individuen, deren Charakter 
doch auch ein miannlicher ist, den minnlichen Faden der makrandrischen 
Form entsprechen, daf ihre Androsporangien den Antheridien, ihre Andro- 
sporen den Spermatozoiden der letzteren gleichzusetzen sind, und die Zwerg- 
mannchen eine neu entstandene Einschaltung darstellen? Angenommen, 
das wire so, dann hitten wir zu diesen beiden didzischen Typen noch die 
beiden anderen (monézische und gynandrische), bei denen eine genotypische 
Geschlechtertrennung nicht angenommen werden kann, in Beziehung zu 
bringen. Phylogenetische Erwagungen legen es nahe, von den monézischen 
Oedogoniaceen auszugehen. Der mondzische Typus ist ja der einzige, der 
in allen drei Gattungen wiederkehrt. Die Urformen der Familie waren also 
viclleicht eingeschlechtig. Von den Mondzisten lassen sich nun zunachst 
die makrandrisch-diézischen Formen ableiten. Beide besitzen wohl die Gene 
fiir beiderlei Geschlechtsorgane; bei den didzischen sind Determinatoren 
(Realisatoren) wirksam geworden, die infolge entsprechender Verteilung 
bei der Reduktionsteilung in der keimenden Zygote zweierlei verschiedene 
Individuensorten schaffen, indem sie jeweils die Entfaltung des einen Ge- 
schlechts begiinstigen, die des anderen unterdriicken. Die Verwandtschatts- 
verhiltnisse der nicht-nannandrischen Oedogoniwm-Arten sprechen dafir, 
daB dieser Ubergang vom monézischen zum makrandrischen Typus (und 
umgekehrt) sich oft vollzogen hat. Aus diesem Grunde ist auch die An- 
nahme kaum zu umgehen, da jedes haploide Individuum dieser nicht- 
nannandrischen Gruppe Gene fiir die mannlichen und weiblichen Geschlechts- 
organe besitzt, und die Entfaltung derselben nur von dem Vorhandensein 
oder dem Wirkungsgrad der Realisatoren abhangt. 

Unter der oben fiir die Entstehung der Idioandrosporen gemachten 
Voraussetzung la8t sich ohne Schwierigkeit die Entstehung der gynandro- 
sporen Formen aus den mondzischen erklaéren. An die Stelle der Antheridien 
wiirden die Androsporangien treten. Dem scheint nun freilich die schon 
oben erwahnte Tatsache entgegenzustehen, daB viele Oedogonien sowohl 
gynandrospor wie idioandrospor vorkommen. Wenn innerhalb einer Art 
beide Typen vertreten sind, dann wird man natiirlich nicht den einen von 
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den Monézisten, den anderen von den Makrandrischen ableiten kénnen. Eine 
solche Hiufung von Konvergenzerscheinungen ist im héchsten Grade un- 
wahrscheinlich. Ich halte es nun, wie schon friher bemerkt ist, fiir mog- 
lich, daB die ,,Oedogonia nannandria gynandrospora vel idioandrospora 
im genotypischen Sinne mehr oder weniger alle gynandrospor sind, und 
ihr idioandrospores Verhalten vielleicht nur auf dem modifikatorischen 
EinfluB bestimmter AuBenbedingungen beruht. Wir hatten dann vielleicht 
eine phaenotypische Idioandrosporie von einer genotypischen zu trennen 
und kiénnten die Formen, bei denen die erstere vorkommt, von den Mond- 
zisten, die andere von den Makrandrischen herleiten. Es ist aber auch sehr 
gut denkbar, daB genotypisch gynandrospore Typen zu genotypisch idio- 
androsporen geworden sind oder umgekehrt, wenn wir auch hier Determina- 
toren annehmen, deren Wirksamkeit jeweils geweckt oder unterdriickt wird. 

Bei allen diesen Ableitungen darf nicht auBer acht gelassen werden, 
daB die nannandrischen Formen im Laufe der Phylogenese nicht einmal, 
sondern mehrfach entstanden sind. Ich wiiBte wenigstens nicht, wie man 
den Umstand, da8 sie sowohl in der Gattung Oedogonium wie in der Gattung 
Bulbochaete zu finden sind, zwanglos anders deuten sollte, nachdem es sich 
als unwahrscheinlich erwiesen hat, daB der nan- 
nandrische Typus der primitive ist. 

Der Natur der Sache nach wird es nie 
méglich sein, einen wirklichen Beweis fiir eine 
dieser Deutungen zu liefern. Da man aber durch 
planmaBige Kulturversuche in den angedeuteten 
Richtungen fiir die Beurteilung der Frage 
weiterkommen und voraussichtlich einige in 
den einzelnen Deutungen gemachte Voraus- 
setzungen wird ausschlieBen oder bestitigen 
kénnen, scheint mir auBer Zweifel zu_ sein. 
Mehr sollte hier nicht gezeigt werden. 

Zum Schlu8 mag noch einiges iiber das Vor- 
Fig. 62 (nach PRINGsHEIM). kommen von Parthenogenesis bei den Oedogonia- 
Oedogonium mit parthenogene- een zusammengestellt werden. Schon PRINGS- 

Sect eta o sc naa HEIM (1858, I) hat bei einem (offenbar didzischen) 
Oedogonium, von dem ihm in der Kultur nur 
weibliche Faden zur Verfiigung standen, gesehen, da die Oogonien 
sich in vereinzelten Fallen weiterentwickelten. Er bildet ein dreizelliges 
parthenogenetisch entstandenes Keimpflinzchen ab (Fig. 62). Vielleicht 
wird es bei anderen Formen gelingen, durch geeignete Kulturbedingungen 
und Anzucht isolierter weiblicher Faden in noch héherem MaBe partheno- 
genetische Entwicklung zu erreichen. Bei Bulbochaete pygmaea sah PRINGS- 
HEIM eine typische Fadenentwicklung aus einem unbefruchteten Ei (Ges. 
Abh. Bd. I, Taf. 9, Fig. 24). Wrrrrock (1874, 51) hat Ahnliches bei 
Oedogonium Montagnei f. saxicolum (Form von Oe. fluviale Nordst.), 
Hirwn (1900 26, Taf. 61, Fig. 378b) bei Bulbochaete lagoensis Wittr. und 
SCHERFFEL (1901) bei Oe. vivceburgense Hirn beobachtet. Die Tatsache, daB 
bei vielen Oedogonien Antheridien nicht gefunden werden konnten und den 
Oogonien die Befruchtungséffnung fehlt, hat zu der Annahme Anlaf gegeben, 
da das Vorkommen von Azygoten und deren parthenogenetischer Entwick- 
lung nicht ganz selten ist. Hrrn (1900, 39) vermutet das fiir Oe. inclusum 
Hirn, LemMERMANN (1898, II, 507) fiir Oe. africanum Lagerh. 

Von der gelegentlich beobachteten vegetativen Entwicklung von 

Spermatozoiden und Androsporen ist schon oben (S. 121) die Rede gewesen. 
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Zusammenstellung der Geschlechterverteilung bei Oedogoniwm und 
Bulbochaete (nach Hirn 1900, 1907: erginzt durch Verwertung neuerer 
Angaben). 


I. Oedogonium. 


Oe. Pithophorae Wittr. 


1. Monézische Oedogonien. Oe. plusiosporum Wittr. 
Oe. acmandrium Eltv. Oe. psaegmatosporum Nordst. 
Oe. Ahlstrandii Wittr. Oe. pseudo-Boscit Hirn 
Oe. angustissimum W. u. G. §S. | Oe. pseudacrosporum Wittr. 
West (?) Oe. pyriforme Wittr. (?) 
Oe. arcyosporum Nordst. et Hirn | Qe pyrulum Wittr. 
Oe. autumnale Wittr. Oe. quadratum Hallas 
Oe. bohemicum Hirn Oe. rvichterianum Lemmerm. 
Oe. capitellatum Wittr. Oe. rupestre Hirn 
Oe. crispbum (Hass.) Wittr. Oe. Selandiae Hallas (?) 
Oe. cryptoporum Wittr. Oe. simplex Hirn 
Oe. curvum Pringsh.  - Oe. sodiroanum Lagerh. 
Oe. curtum Wittr. et Lund. Oe. spetsbergense Wittr. 
Oe. cymatosporum Wittr. et Nordst. Oe. sphaerandrum Wittr. et Lund. — 
Oe. dictyosporum Wittr. Oe. suboctangulare West 
Oe. excisum Wittr. et Lund. Oe. tenuissimum Hansg. (?) 
Oe. foveolatum Wittr. Oe. tyrolicum Wittr. 
Oe. fragile Wittr. Oe. upsaliense Wittr. 
Oe. geniculatum Hirn — Oe. urbicum Wittr. 
Oe. globosum Nordst. _ Oe. varians Wittr. et Lund. 
Oe. gracillimum Wittr. et Lund. Oe. Vaucheri (Le Cl.) Al. Br., Wittr. 
Oe. Gunnii Wittr. (?) Oe. virceburgense Hirn (?) 
Oe. Hirnii Gutw. Oe. zig-zag Cleve 
Oe. Hirnii var. africana G.S. West 
Oe. insigne Hirn 2. Didzische makrandrische 
Oe. intermedium Wittr. Oedogonien. 
Oe. Itzigsohnia De Bar. Oe. americanum Transeau 
Oe. Kirchnert Wittr. Oe. anomalum Hirn 
Oe. Kurz Zeller | Oe. areolatum Lagerh. 
Oe. laeve Wittr. Oe. australianum Hirn (?) 
Oe. loricatum Hirn Oe. biforme Nordst. 
Oe. mammiferum Wittr. et Nordst. | Oe. Boscit (Le Cl.) Wittr. 
Oe. martinicense Hirn | Oe. calcareum Cleve 
Oe. minus Wittr. Oe. capense Nordst. et Hirn (?) 
Oe. mitratum Hirn (?) Oe. capillare Kiitz. 
Oe. nobile Wittr. | Oe. capilliforme Kiitz., Wittr. 
Oe. nodulosum Wittr. | Oe. cardiacum (Hass.), Wittr. 
Oe. obesum (Wittr.) Hirn | Oe. crassum (Hass.) Wittr. 
Oe. oblongellum Kirchn. Oe. crenulato-costatum Wittr. 
Oe. oblongum Wittr. | Oe. dioicum Carter 
Oe. obsoletum Wittr. _ Oe. exocostatum Tiffany 
Oe. oviforme (Lewin) Hirn Oe. fabulosum Hirn 
Oe. pachydermum Wittr. et Lund. | Oe. fonticola A. Br. (?) 
Oe. paludosum (Hass.) Wittr. Oe. franklinianum Wittr. 


Oe. Petri Wittr. | Oe. fusus Hallas (?) 


Oe. 
Oe. 


. giganteum Kiitz., Wittr. (?) 

. glabrum Hallas 

. grande Kiitz., Wittr. 

. Howardii West 

. inconspicuum Hirn (?) 

. inerme Hirn (?) 

. infimum Tiflany 

. inversum Wittr. 

. towense Tiffany 

. Kjellmani Wittr. 

. lageniforme Hirn (?) 

. Landsboroughti (Hass.) Wittr. 

. latiusculum Tiffany 

. lautummarum Wittr. 

. leiopleurum Nordst. et Hirn 

. Magnus Wittr. 

. margaritiferum Nordst. et Hirn 
. maximum W.u. G. S. West 

. mexicanum Wittr. 

. oboviforme Wittr. 

. Oryzae Wittr. (?) 

. pachandrium Wittr. 

. pauco-costatum Transeau 

. paulense Nordst. et Hirn (?) 

. pisanum Wittr. 

. plagiostomum Wittr. 

. poecilosporum Nordst. et Hirn (?) 
. porrectum Nordst. et Hirn 

. pratense 'Transeau 

. princeps (Hass.) Wittr. (?) 

. Pringsheimu Cram., Wittr. 

. punctato-striatum De Bar. 

. punctatum Wittr. 

. pusillum Kirchn. (?) 

. rivulare (Le Cl.) Al. Br. 

. rufescens Wittr. 

. rufescens {. Lundellii ( Wittr.) Hirn 
. scrobiculatum Wittr. 

. sociale Wittr. 

. Sol Hirn (?) 

. subrectum Hirn 

. suecicum Wittr. 

. tapetnosporum Wittr. (?) 

. taphrosporum Nordst. et Hirn 
. tumdulum (Kiitz.) Wittr. 

. urceolatum Nordst. et Hirn (?) 
. verrucosum Hallas 

. Welwitschia West 


Nannandrisch-gynandro- 
spore Oedogonien. 

alternans Wittr. et Lund. 

Areschougit Wittr. 


Oe. bahusiense Nordst. 

Oe. Braunii Kiitz., Pringsh. 

Oe. ciliatum (Hass.) Pringsh. 

Oe. clavatum Hallas 

Oe. cleveanum Wittr. 

Oe. concatenatum (Hass.) Wittr. 

Oe. contortum Hallas 

Oe. crassiusculum Wittr. 

Oe. danicum Hallas 

Oe. decipiens Wittr. 

Oe. depressum Pringsh. 

Oe. dians Nordst. et Hirn 

Oe. hispidum Nordst. 

Oe. hoersholmiense Hallas 

Oe. Hohenackerit Wittr. 

Oe. hystrix Wittr. 

Oe. tllinoiense Transeau 

Oe. indicum Hirn 

Oe. michiganense Tiffany 

Oe. monile var. eminens Hirn 

Oe. nebraskense Ohashi 

Oe. obtruncatum Wittr. 

Oe. oelandicum Wittr. 

Oe. platygynum {. Novae Zelandiae 
Hirn 

Oe. pungens Hirn 

Oe. rigidum Hirn 

Oe. Rothit (Le Cl.) Pringsh. 

Oe. semiapertum Nordst. et Hirn 

Oe. sexangulare Cleve 

Oe. silvaticum Hallas 

Oe. stellatum Wittr. 

Oe. wabashense Tiffany 


4. Nannandrisch- 
idioandrospore Oedogonien. 
Oe. Areschougi f. robusta Hirn 
Oe. armigerum Hirn (?) 
Oe. bengalense Hirn 
Oe. boreale Hirn (?) 
Oe. brasiliense Borge 
Oe. Braun B hafniense (Hallas) 
Hirn 
Oe. cataractum Wolle 
Oe. confertum Hirn ( ?) 
Oe. crassiusculum var. idioandro- 
sporum Nordst. et Wittr. 
Oe. cyathigerum Wittr. 
Oe. diplandrum Jur. 
Oe. Donnellit Wolle 
Oe. exospivale Tiffany 
Oe. gallicum (?) Hirn 
Oe. hystricinum Transeau et Tiffany 
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Oe. implexum Hirn 

Oe. rregulare 6 condensatum (Hallas 
Hirn 

Oe. lindmanianum Wittr. 

Oe. megaporum Wittr. 

Oe. perspicuum Hirn (?) 

Oe. platygynum f. obtusa Hirn 

Oe. platygynum f. continua 
Nordst. (?) 

Oe. pluviale Nordst. (= O08. diplan- 
drum Jur.) 

Oe. praticolum Transeau (?) 

Oe. spectabile Hirn 

Oe. spirale Hirn 

Oe. supremum Tiffany 


5. Nannandrische Oedogonien, 
die gynandro- oder idioandro- 
spor sind. 

Oe. acrosporum De Bary 

Oe. boristanum (Le. Cl.) Wittr. 

Oe. echinospermum Al. Br. 

Oe. flavescens (Hass.) Wittr. 

Oe. hystrix Wittr., Hirn (?) 

Oe. Kitutae G. S. West 

Oe. platygynum Wittr. 

Oe. undulatum (Bréb.) Al. Br., 
Wittr. 

Oe. wolleanum Wittr. 


II. Bulbochaete. 


1. Monézische Bulbochaeten. 
. basispora Wittr. et Lund. 

. debaryana Wittr. et Lund. 

. megastoma Wittr. et Lund. 

. mranls Wittr. 

. Monile Wittr. et Lund. 


nosh 


2. Nannandrisch- 
gynandrospore Bulbochaeten. 
B. affinis Hirn 
B. angulosa Wittr. et Lund. 


. borealis Wittr. 

. Brebissonii Kitz. 

. crassa Pringsh, 

. crenulata Pringsh. 
diamesandria Nordst. et Hirn 
. elachistandria Wittr. 

. élatioy Pringsh. 

imperialis Wittr. 

mmsignis Pringsh. 

intermedia De Bary 
intermedia B depressa Wittr. 
minor Al. Br., Wittr. 
minuta West 

. Nordstedti1 Wittr. 

. punctulata (Nordst.) Hirn 
pygmaea Pringsh. Wittr. 
quadrata Wittr. 
rectangularis Wittr. 
vectangularis {. hil6ensis Nordst. 
vepanda Wittr. 
rhadinospora Wittr. 
rhadinospora B litoralis Hirn 
sessilis Wittr. 

. setigera (Roth.) Ag. 

. subintermedia Eltfv. 

. tenuis (Wittr.) Hirn 

. valida Wittr. 

. varians Wittr. 
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3. Nannandrisch- 
idioandrospore Bulbochaeten. 
B. Bullavdii Transeau et Tiffany 
B. congener Hirn 
B. crassiuscula Nordst. 

B. gigantea Pringsh. 
B. nana Wittr. 

B. polyandria Cleve 
B. pyrulum Lund. (?) 


4. Nannandrische Bulbochae- 
ten, die gynandro- oder idio- 
androspor sind. 

B. dispar Wittr. 
B. obliqua Lund. 


X. Siphonocladiales. 
Uber die geschlechtliche Fortpflanzung der Siphonocladiales kénnen 


wir uns kurz fassen. 


Unsere Kenntnisse beschrinken sich auf einige Falle 


von Isogamie, die gréBtenteils noch genauerer Untersuchung bediirfen. Aniso- 
gamie in primitiver Form (Q und 3 Planogameten, die nur der GréBe nach 
verschieden sind) wird fiir Urospora angegeben; die héchste Stufe sexueller 
Differenzierung wird durch die oogame Sphaeroplea reprasentiert. 
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Zu den Isogamen gehéren Cladophora, Chaetomorpha, Dascycladus 
und gewiB noch eine Reihe anderer Dasycladaceae, deren Fortpflanzung 
nicht genauer bekannt ist. Die ersten Angaben, die sich auf Gametenkopula- 
tion beziehen, riihren wohl von Dersis und Sorier (1856) her, die iiber 
Conferva umbellata (die vermutlich eine Cladophora ist) folgendes sagen: 
,,Ces zoospores sont souvent accolés deux ensemble, soit dans l’intérieur 
da la cellule, soit dehors; ils se combinent aussi de diverses manitres, forment 
des associations de trois, de quatre etc.‘‘ Taf. I, Fig. 19 bilden DerBis 
und Souter solche Stadien ab. Nur bei den paarweise verbundenen Schwar- 
mern ist aus den Abbildungen wirkliche Verschmelzung zu ersehen, bei den 
anderen nicht. Die Bemerkung, dai Schwarmer im Innern der Zelle (des 
Gametangiums?) sich paaren kénnen, deutet auf Gemischtgeschlechtigkeit. 
Dass DerBis und SorrEeR die beobachteten Erscheinungen noch nicht als 
Sexualvorgiinge gedeutet haben, ist ihnen nicht iibel zu nehmen; ist doch 
ihre Arbeit 13 Jahre vor derjenigen PrincsHeErms (1869) erschienen, in der 
zum ersten Male die Kopulation von Isogameten als Sexualakt erkannt 
wurde. Es bleibt auch offen, ob die von DerBis und SoxieR angegebene 
Paarung der Schwarmer nicht verzégerte Teilung war. — S. 31 ihrer Ab- 
handlung bemerken DerBis und Souter fiir eine weitere Alge, Conferva 
(Cladophora) heteronema Ag. Syst.: ,,Les zoospores se réunissent quelque 
fois deux a deux de diverses maniéres‘“. — Als Ent- 
decker der Sexualitaét der Cladophoreen wird gewohnlich 
ARESCHOUG (1874) angesehen. Er beschreibt fiir Clado- 
phora sericea (Huds.) Kiitz. Megazoosporen und Gameten. 
Letztere kénnen in der GréBe etwas schwanken. Nichts- 

m ws destoweniger liegt Isogamie vor. Uber die Herkunft 
XD “WW der kopulierenden Gameten wird nichts gesagt. Aus 
den Zygoten gehen direkt Keimpflanzen hervor. Clado- 
Fig. 63 (n. BurrHaM). Phora sericea ist eine Meeresalge. Bei den Sii®wasser- 
bce Riki formen der Gattung ist bisher nur ungeschlechtliche 
metenkopulation. Fortpflanzung bekannt. STRASBURGER (1892) hat eben- 
falls Kopulation zweigeiBeliger Gameten bei Cladophora beobachtet, ebenso 
Burruam (1893, I; bei Cl. lanosa Kiitz.) (Fig. 63). STRasBuRGER gibt in 
Ubereinstimmung mit ARESCHOUG an, da sie ohne Kopulation nicht ent- 
wicklungsfahig sind und zugrunde gehen. Gelegentlich finden sich in der 
Literatur Angaben, daB auch unkopulierte Gameten keimen kénnen (z. B. 
bei SETCHELL-GARDNER 1920, 207). Die ganze Frage, insbesondere auch das 
zytologische Verhalten, bedarf erst genauer Untersuchung. 


Bei Chaetomorpha werden wie bei Cladophora neben viergeibeligen, un- 
geschlechtlichen Schwarmern zweigeiBelige Gameten angegeben, deren Kopu- 


lation K. Rosenviner (1892, 58) beobachtet hat. Naheres ist auch hier 
nicht bekannt. 


Dasycladus clavaeformis Ag. hat zweigeiBelige, vorderseits abgeflachte 
Planogameten, die nach Otrmanns (1922, Bd. I, 380; 1923, Bd. ITI, 122) in 
Neapel mit auffallender RegelmaBigkeit zwischen 4 und 5 Uhr nachmittags 
ausschwirmen't) und in sehr verschiedener Weise, meist durch seitliches 
Aneinanderlegen, kopulieren. Die Zygote keimt ohne Ruhepause. Wie be- 
kannt, ist diese Alge der erste isogame Organismus, bei dem Getrenntgeschlech- 
tigkeit nachgewiesen wurde. In seinen klassischen Untersuchungen (1880) 


1) Die Reifezeit der Gametangien ist Au i 
gust bis Oktober oder November. JoLLos 
eee) fand im September und Oktober den Gametenantritt ebenfalls vorwiegend zwischen 
und 5 Uhr, gelegentlich aber auch einige Stunden friiher oder spiter. 
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zeigte BERTHOLD, daB Gameten, die von dem gleichen Individuum stammen, 
nicht kopulieren und alsbald absterben, wihrend Kombination von Gameten 
verschiedener Herkunft Zygoten ergibt. BErruoip hat auch schon gezeigt, 
daf Gameten verschiedener Individuen sich nicht immer zu Zygoten ver- 
binden. Er nimmt zwei Geschlechtstypen an, die in Ermangelung einer 
nachweisbaren morphologischen Geschlechtsverschiedenheit im Anschlu8 an 
BLAKESLEE als (+) und (—)-Geschlecht bezeichnet werden mégen. 
Systematische Kombinationsversuche mit einer gréBeren Anzahl von 
Gametengruppen verschiedener Herkunft hat Berruonp noch nicht aus- 
gefiihrt. Das ist erst in neuester Zeit durch JoLuos (1926) geschehen. Dabei 
hat sich die interessante Tatsache ergeben, daB die Dasycladus-Individuen 
sich beziiglich der physiologischen Geschlechtsdifferenzierung nicht streng 
in zwei untereinander gleiche Kategorien einordnen lassen. Jo.ios fand, 
daB die Kopulationsaktivitat der Gameten verschiedener Individuen beiderlei 
Geschlechts nicht gleichgroB ist und unterscheidet danach ,,starke und 
»Schwache* (+-) und (—) Pflanzen. 
»otarke‘’ Gameten kénnen mit 
»schwachen‘' Gameten anderer Her- 
kunft, aber des gleichen Geschlechts 
kopulieren. Die Erscheinung wird 
im Anschlu8 an M. Hartmann (1923), 
dessen Untersuchungen iiber das ge- 
schlechtliche Verhalten von Ectocar- 
pus stliculosus uns spater noch be- 
schaftigen werden, relative Sexu- 
alitaétgenannt. Zur Verdeutlichung 
der Erscheinung gebe ich aus JOLLOS 
(inetwas tibersichtlicherer Anordnung 
und Bezeichnung) eine Tabelle wieder, 
aus der ersichtlich ist, daB sowohl 
(+)-Stamme (38 und 41; 39 und 40) 
wie auch (—)-Stamme (36 und 42; 
42 und 44) miteinander kopulieren, 
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Tab. 4 (nach JouLos). 0 bedeutet Ausbleiben 
Die Zahlen 1, 2, 3 driicken 


wodurch das Bild strenger bipolarer 
Sexualitét (das sich ergeben wiirde, 
wenn an Stelle der fettgedruckten 
Zahlen Nullen stehen wiirden) gestért 


der Kopulation. 
die Starke der Reaktion (Kopulation) aus. 
Durch Fettdruck der Zahlen sind die Kopu- 
lationen gleichgeschlechtiger Myzelien (-+- 


mit + oder — mit —) hervorgehoben. 
wird. 

Die Starke der sexuellen Reaktionsstimmung erwies sich als modifizier- 
bar. Joxtos brachte Gameten eines ,,schwachen“ (—)-Stammes 1% bis 
21% Stunden in Filtrate von Wasser, in dem Gameten eines ,,starken™ (-++)- 
Stammes verweilt hatten, ferner in solches, das Gameten eines starken 
(—)-Stammes enthalten hatte. In beiden Fallen wurde die Reaktionsfahigkeit 
im Sinne der Einwirkungen verandert. Im Filtrat des ,,starken* (--)-Stammes 
trat eine Anderung nach dem (++)-Charakter hin ein, sodaB die urspriing- 
lich schwachen (—)-Gameten jetzt mit anderen (—)-Gameten kopulierten, 
was sie vor dem Versuch nicht taten. Im zweiten Versuch wurde umgekehrt 
der (—)-Charakter gesteigert. Durch diese gegensatzliche Behandlung gelang 
es einmal sogar, Gameten eines Individuums, die gegeneinander vollig 
indifferent waren, so zu veraindern, daf sie nunmehr teilweise miteinander 
kopulierten. Diese Kopulationsprodukte keimten allerdings nicht. 

Abgesehen von einer Ausnahme konnte Jo1ios bei seinen in Neapel 


durchgefiihrten Versuchen in der Zeit von Anfang September bis Mitte 
9 


Kniep, Sexualitat, 
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Oktober die Versuchspflanzen als (+-)- und (—)-Individuen identifizieren, 
wenn auch, wie eben erértert, der (+)- und (—)-Charakter jeweils in ver- 
schiedener Stirke vertreten war. Ende Oktober traten dagegen die Aus- 
nahmen von dieser Regel haufiger auf, d. h. es fanden sich auffallend viele 
mondézische Individuen, deren Gameten in sich kopulierten. Was also bei 
diézischem Verhalten fiir verschiedene Individuen, die in sich relativ 
konstant sind, zutrifft, das verwirklicht sich hier innerhalb einer Pflanze: 
der Wirkungsgrad der Faktoren, die das Zusammenkommen und Kopu- 
lieren der Gameten bedingen, unterliegt also hier innerhalb der Gameten 
gleicher Herkunft gewissen Schwankungen. Sehr groB sind sie offenbar 
nicht, denn die Kopulationen verlaufen in diesem Fall sehr sparlich und 
trage. 


Wir kénnen uns vorliufig von der Natur dieser Faktoren kein Bild 
machen und wissen auch nicht, wann und wo die nachgewiesenen Differenzen , 
die das gegenseitig verschiedene Verhalten der Gameten hervorrufen, in- 
duziert werden. Als der Satz, daB alle Chlorophyceen Haplonten sind und 
die Reduktionsteilung der Karyogamie unmittelbar folgt, noch unangefochten 
war, lag es nahe, die Reduktionsteilung als mabgebenden Faktor fiir die 
Geschlechtertrennung anzusehen. Heute miissen wir mit solchen Annahmen 
vorsichtiger sein (s. S. 134) und zunachst abwarten, was die zytologische 
Untersuchung, die bei den Siphonocladiales noch ganz in den Kinderschuhen 
steckt, ergeben wird. 


Naherer Aufklarung bedarf auch noch Acetabularia mediterranea 
Lam. Die in den Schirmstrahlen entstehenden Zysten erzeugen Isogameten. 
Durch STRASBURGER (s. DE BaRy und STRASBURGER 1877) wurde fest- 
gestellt, daB die aus einer Zyste stammenden Gameten nicht kopulieren, 
sich vielmehr ausweichen und schlieBlich absterben. STRASBURGER sagt 
hiertiber (1882): ...,,die einzige Bedingung fiir den Eintritt der Copulation 
(ist), daB sie (die Planogameten) aus verschiedenen Gametangien (Zysten) 
stammen‘... ,,Hat sich nur eines (eine Zyste) gedffnet, so schwairmen 
die Gameten gleichzeitig unter einander. Fiigt aber der Zufall die gleich- 
zeitige Offnung zweier Gametangien, so tritt stets Copulation zwischen den 
Gameten ein.‘ .Ware dieses ,,stets‘‘ streng genommen richtig, so miiBte 
es so viele geschlechtliche Differenzierungsstufen geben als Zysten gebildet 
werden. Das ist im héchsten Grade unwahrscheinlich. Schon ohne nahere 
experimentelle Priifung darf wohl behauptet werden, da unter den zahl- 
reichen Zysten, mindestens unter denen, die von einer Pflanze produziert 
werden (DE Bary [1877, 719] schitzt die Zahl der in einem,,Schirm‘ entstehen- 
den auf 8000), viele geschlechtlich gleiche sind. Es fragt sich daher: Wann und 
wo wird die geschlechtliche Verschiedenheit erzeugt ? Wenn STRASBURGERS 
Angaben der Nachpriifung standhalten, dann kann diese Differenzierung 
jedenfalls innerhalb eines Individuums vor sich gehen. Ein Zusammenhang 
mit der Reduktionsteilung wire dann kaum anzunehmen, denn diese diirfte 
wohl entweder bei der Zygotenkeimung (wo aber meines Wissens irgend- 
etwas, was man als Tetradenteilung deuten kénnte, bisher nicht nachgewiesen 
ist) oder in den Zysten erfolgen. 


Bei der Gattung Uvospora Aresch. sind anisogame Planogameten 
~ bekannt. Die ersten Angaben hieriiber stammen von ARESCHOUG (1866, 

6), der groBe und kleine zweigeiBelige Schwarmer bei Urospora mirabilis 
Aresch. sah, auch deren Kopulation beobachtete (s. AREscHoue Taf. ils 
50¢), aber urspriinglich nicht richtig deutete. Er betont auch, daB die Makro- 
und Mikrozoosporen (= Gameten) in verschiedenen Faden gebildet 
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werden, woraus Getrenntgeschlechtigkeit hervorgehen wiirde. Spiiter (1874, 
4) gibt allerdings AxEscnoue fiir die gleiche Urospora Isogamie an. In der 
ersten Bearbeitung der Griinalgen in ENGrer-PRantrs Natiirlichen Pflanzen- 
familien bezeichnet auch WitxE (1897, 116) die Befruchtung in der Gattung 
Urospora als eine ,,Kopulation von Gameten ohne Geschlechtsunterschied''. 
Spater (1911, 115) schreibt jedoch W118, offenbar auf eigenen Untersuchungen 
fuBend: ,,Bei Uvospora ist ein Geschlechtsunterschied der Gameten zu be- 
obachten, indem kleine, beinahe farblose, minnliche Gameten, die 2 Cilien 
und Stigma besitzen, mit gréBeren, griingefirbten weiblichen Gameten, 
die 2 Cilien und Stigma haben, kopulieren‘.. Auf welche Arten sich das 
bezieht, wird nicht angegeben. Nach Orrmanns (1922, 356) hat Witte 
diese Anisogamie bei Urospora Wormskiéldii (Mert.) Rosenv. gesehen. Ich 
habe jedoch in Wixies Verdffentlichungen eine auf diese Art beziigliche 
Angabe nicht finden kénnen. Der Freundlichkeit des Herrn Prof. Printz 
in Aas verdanke ich die Mitteilung, daB er bei Uvospora mirabilis Aresch. 
minnliche und weibliche Gameten und deren Kopulation, bei U. elongata 
(Rosenv.) Hagem weibliche Gameten beobachtet hat, nicht aber bei U. 
Wormskiéldit. Das Vorkommen von Anisogamie innerhalb der Gattung 
steht also fest. — Die Richtigkeit der Angabe von Frye und ZeLiER (1915), 
nach der bei U. tetraciliata Fr. et Z. viergeibelige Gameten mit den aboralen 
Polen kopulieren sollen, wird von Cottins (1918, 86) und SrrcHELt und 
GARDNER (1920, 194) wohl mit Recht angezweifelt. — Die Zygote von 
Urospora keimt erst nach einer Ruhezeit. 

Bei den Valoniaceen sind sexuelle Vorginge nicht sicher bekannt. 
Kucxuck (1907) hat bei Halicystis ovalis Aresch. groBe und kleine zwei- 
geiBelige Schwirmer gesehen, die er fiir Q und g§ Gameten halt. Zweimal 
konnte er auch viergeiBelige Schwarmer beobachten, von denen er annimmt, 
daB sie durch Kopulation zustande gekommen sind, doch gelang es ihm nicht, 
den Kopulationsakt in seinen einzelnen Phasen zu verfolgen. Die gréSeren 
Schwirmer scheinen stets in anderen Halicystis-Individuen zu entstehen 
als die kleinen. Die nachstliegende Deutung dieser Beobachtungen ist wohl 
die, daB Halicystis ovalis anisogam und getrenntgeschlechtig ist. Da 
die groBen Schwarmer auch ohne Kopulation entwicklungsfahig sind, wiirde 
dem nicht widersprechen. Parthenogenesis ist ja bei niederen Algen eine 
verbreitete Erscheinung. — In der Diagnose von Valonia uvaria Kg. (= macro- 
physa Kg.) spricht CAMMERLOHRER (1915, 81) von Zygoten. Worauf sich die 
Angabe griindet, wird leider nicht gesagt. 

Es bleibt nun noch Sphaeroplea annulina Leibl. zu erwahnen. Die 
Entwicklungsgeschichte dieser typisch oogamen Alge ist bekanntlich schon 
1856 von Conn in den Hauptziigen beschrieben worden. Unter Hinweis 
auf die Fig. 64 und die ausfiihrliche Schilderung bei OLrmanns (1922, 382{f. ) 
begniige ich mich damit, ein paar eigene Beobachtungen mitzuteilen. In 
Wiirzburg hatte ich Gelegenheit, die Alge in reichster Entwicklung zu 
sehen. Sie trat auf tiberschwemmten Ackern am Main bei Zell im Marz 
und April mehrfach in derartigen Mengen auf, daB nach Abschlu8 der Ent- 
wicklung die Acker durch die massenhaften Zygoten weithin rot gefarbt 
waren. Wie schon von fritheren Untersuchern angegeben, ist die Alge moné- 
zisch. Im gleichen Faden kommen in mehr oder weniger regelmabiger 
Verteilung eierbildende Zellen (Oogonien) und Antheridien vor. Durch 
Isolierung von Faden und Fadenbruchstiicken suchte ich einmal festzustellen, 
ob die Spermatozoiden Kier befruchten kénnen, die in demselben Faden ent- 
standen sind, ferner, ob die Eier zu parthenogenetischer Entwicklung fahig 
sind. Die Zellen der in destilliertem Wasser gut abgespiilten, dann in auf-. 

Q* 
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gekochtes Standortswasser oder Nahrlésung in Esmarchschalchen isoliert 
iibertragenen Fadenstiicke befanden sich im vegetativen Zustand oder in 
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Fig. 64 (nach CoHN aus 
OLTMANNS). Sphaeroplea 
annulina. 1Spermatozoid- 
bildung. 2 Eier im Mo- 
ment der Befruchtung. 


den ersten Stadien der Gametenent- 
wicklung und gingen im Laufe eines 
oder weniger Tage zur Gametenbildung 
iiber, nachdem gewohnlich einige Zell- 
teilungen vorausgegangen waren. Wenn 
mur Zeit der Spermatozoidentleerung 
(die bei einem Antheridium 3—4 Stunden 
dauerte) reife Hier im Faden vorhanden 
sind, dann kommt es auch zur Zygoten- 
bildung. Die Kier umgeben sich mit der 
Primirmembran, die dann abgestoBen 
und durch die Stachelhiille ersetzt wird. 
Allmahlich tritt darauf die charakte- 
ristische Rotfirbung der Zygoten ein. 
Sphaeroplea ist also autogam und selbst- 
fertil. Im Freien ist indessen wohl 
immer reiche Gelegenheit fiir Fremd- 
befruchtung gegeben. — Tétet man in 
den isolierten Faden die Antheridien, 
die sich unter anderem an der orange- 
gelblichen Farbung schon vor der Reife 
der Spermatozoiden zu erkennen geben, 
durch Anstechen oder Quetschen ab, so 
reifen zwar die Hier in den Oogonien 
ungehindert, gehen dann aber zu- 
grunde. Parthenogenesis kann also auf 
diese Weise nicht erzielt werden. Die 
Richtigkeit der Angabe WittEs (1897, 
121): ,,Wenn keine Befruchtung ein- 
tritt, scheinen die Eier sich partheno- 
genetisch entwickeln zu kénnen‘‘, muBb 
ich daher bezweifeln. Auch bei anderen 
Stphonocladiales (Cladophora  vielleicht 
ausgenommen) ist parthenogentische 
Entwicklung der Gameten bisher nicht 
beobachtet worden. Wir sahen oben, daB die 
Schwarmer von Dasycladus und Acetabularia zu- 
grunde gehen, wenn sie keinen kopulationsfaihigen 
Partner treffen. Die groBen Schwarmer von Hali- 
cystis, deren Gametennatur allerdings noch nicht 
feststeht, sind dagegen ohne Kopulation keimfahig. 

Vereinigung von drei oder noch mehr Isoga- 
meten gibt STRASBURGER (1877, 750) fiir Acetabu- 
laria an. 


XI. Siphonales. 


Bei den Szfhonales ist bisher kein Fall von 
Isogamie bekannt. Anisogamie verschieden groBer 


birnformiger, zweigeiBeliger Planogameten findet sich bei Codium, Bryopsis 
und Pseudobryopsis, Oogamie bei Vaucheria und Dichotomosiphon. Die weib- 
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lichen Planogameten sind auBer durch ihre GréBe durch die intensiv griine 
Farbung von den gelblich gefarbten mannlichen unterschieden. Sie haben 
bei Codium mehrere, bei den Bryopsideen einen groBen Chlorophyllkérper, 
wahrend die ménnlichen in allen Fallen nur ein kleines Chromatophor 
enthalten. Die Kopulation dieser Planogameten erfolgt nicht nur an den 
Spitzen, sondern an beliebigen Stellen. Berrnonp, der Entdecker der ge- 
schlechtlichen Fortpflanzung von Codium, gibt an, daB die Makro- und 


Mikrogameten von Co- 
dium tomentosum Stckh. 
(Fig. 65) auf verschie- 
dene Pflanzen verteilt 
sind (1881, I, 73). Er 
konnte THurets An- 
gabe, daB die grofen 
Schwarmer direkt kei- 
men, nicht bestiatigen; 
sie gingen in seinen 
Kulturen zugrunde, 
wenn nicht Exemplare 
beigegeben waren, die 
die kleinen gelblichen 
Schwarmer produzier- 
ten. Die Keimung der 
Zygote, die zunachst 
als Planozygote herum- 
schwarmt, tritt ohne 
vorherige Ruhepause 
ein. BERTHOLDS An- 
gaben, die neuerdings 


von May M. Witson 
Fig. 65 (nach BERTHOLD und THURET aus OLTMANNS). Co- (1925) an Material von 


dium tomentosum, 1, 2 Rindenschliuche mit Gametangien. ) are 
3 Mannliche, 4 weibliche Gametangien. 5 Mannliche, 6 weib- Neusiidwales bestatigt 
liche Gameten. 7 Kopulation. 8, 9 Zygoten. wurden, stehen Angaben 


von Went (1889, 442) 
entgegen. Went fand durchgehends Individuen, die beiderlei Gamet- 
angien erzeugten. Manchmal traten die mannlichen Gametangien erst nach 
Entleerung der weiblichen auf (Protogynie), doch wurden oft auch Gamet- 
angien beiderlei Geschlechts in derselben Palisade gefunden. Auch THURETS 
Beobachtungen scheinen durch Went bestatigt worden zu sein. WENT 
brachte zwei isolierte Makrogametangien von zwei verschiedenen Pflanzen 
in ein GefiB mit Seewasser; 2—3 Wochen darauf sah er in dem GefiB Keim- 
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linge. Ob hier Parthenogenesis vorlag oder nicht, hangt von der Entscheidung 
der von Went aufgeworfenen (aber nicht beantworteten) Frage ab, ob Makro- 
gameten kopulieren kénnen. Einer alten Angabe von Watz (1874, 11) zu- 
folge, an deren Richtigkeit DopEx (1876, 82), ohne den Fall nachuntersucht 
mt haben, zweifelt, soll das bei der Siphonocladiacee Urospora mirabilis vor- 
kommen. Nachdem wir wissen, daB die Kopulationsneigung der Gameten 
bei morphologisch-isogamen Formen (Dasycladus, Ectocarpus, sicher auch 
bei Ustilagineen und hodheren Basidiomyceten) ihrer Intensitét nach ver- 
schieden sein kann, liegt an und fiir sich kein Grund vor, zu bezweifeln, 
daB das auch bei anisogamen Formen méglich ist, in dem Sinne, daB ein 
, starker‘ weiblicher Gamet mit einem ,,schwachen“ des gleichen Geschlechts 
kopulieren kénnte. — Angaben anderer Autoren gehen ebenfalls dahin, daB 
die Getrenntgeschlechtigkeit bei Codiwm keine strenge ist. Die Bedingungen 
fiir Diézie scheinen in der Natur haufiger verwirklicht zu sein. So mag es 
sich erkliren, daB manche Forscher nur rein minnliche und weibliche Organis- 
men gesehen haben. Wir miissen es noch offen lassen, was bei Codium die 
eigentlichen Ursachen dieses wechselnden Verhaltens sind. 


May M. Witson (1925) hat die zytologischen Vorgange bei der Gameten- 
bildung von Codiuwm tomentosum untersucht und folgendes gefunden: in 
die jungen Gametangien wandern vegetative Kerne ein, von denen ein Teil 
zugrunde geht. Die anderen erfahren eine zweimalige Teilung. Der ersten 
Mitose geht ein Synapisstadium voraus, dann zeigen sich 10 bivalente 
Chromosomen!). Durch die heterotypische Teilung wird die Reduktion 
der Chromosomenzahl vollzogen; die Tetradenkerne, die zur Grundlage 
der Gameten werden, haben also jeweils 10 univalente Chromosomen. In 
den vegetativen Kernen wurden 20 Chromosomen festgestellt. Wenn diese 
Beobachtungen sich bestatigen, so ware bei streng didzischen Codien eine 
Geschlechtertrennung durch die Reduktionsteilung (nach dem Sphaerocarpus- 
Typus) ausgeschlossen. Kine weitere Konsequenz von gréBerer Tragweite 
ware die, daf damit zum ersten Male eine Chlorophycee nachgewiesen ware, 
deren vegetative Phase diploid ist. 


Was iiber die geschlechtliche Fortpflanzung von Bryopsis und Pseudo- 
bryopsis hbekannt ist, findet sich bei OLrmanns (1922, 403) , dem unveréffent- 
lichte Angaben BeRTHOLDs und eigene Beobachtungen zur Verfiigung standen, 
wiedergegeben. Bryopsis cupressoides Lamx., plumosa Grey. und wahr- 
scheinlich auch andere Arten, ebenso Pseudobryopsis myura (J. Ag.) Berth. 
sind anscheinend streng diézisch; von Bryopsis plumosa Ag. hat FREuND (1907) 
mannliche und weibliche Exemplare etwa im gleichen Zahlenverhialtnis 
gefunden. Bryopsis pulvinata dagegen ist monézisch. Es scheint nicht be- 
kannt zu sein, ob bei letzterer die mannlichen und weiblichen Gameten 
eines Individuums sich befruchten kénnen. Altere Angaben, die vor der 
Entdeckung der Kopulation liegen, sind hier naturgema8 mit Vorsicht zu 
beurteilen. Aus Dersis und Sorrers Schilderung (1856, 40) kénnte man 
schlieBen, da Makrogameten zu zweien und mehreren kopulieren und ent- 
wicklungsfahige Keimlinge liefern kénnen. PrinasHErm (1871, 120) deutet 
diese Gebilde als Folgen einer gestérten Entwicklung der Schwarmer, wie 
sie in Zoosporangien der Algen nicht selten vorkommen und bestreitet, da8 
_ sie Produkte der Vereinigung von Schwarmern sind. Das von PrrnasHEIM 
geltend gemachte Argument, da8 die Kopulation von Planogameten stets 


1) Die Abbildung, die Wi~son von diesem Stadium gibt, ist nicht ganz tiber- 
zeugend, 
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an den Spitzenpolen beginnen miisse, ist freilich hier nicht stichhaltig, 
da offenbar gerade bei Bryopsis die Vereinigungen an den verschiedensten 
Stellen erfolgen kinnen. AuSerdem geben Dersits und Sotrer ausdriick- 
lich an, die Verschmelzung gesehen zu haben. Das, was Went bei seinen 
Versuchen mit Codiwm vermutet hat, wire also hier verifiziert worden. 
Kritische Nachpriifung dieses jedenfalls sehr interessanten Befundes wire 
sehr zu wiinschen. 


__ Die Frage, ob bei Bryopsis Parthenogenesis vorkommt, ist noch nicht 
sicher entschieden. Nach Tourer (1850) runden sich die groBen Schwirmer 
ab und erzeugen in 4—6 Wochen kleine Pflanzchen. Es ist jedoch nicht 
ganz ausgeschlossen, da es sich da um Zygoten gehandelt hat. PRincsHEIM 
(1871, 126), dem beiderlei Schwiirmer bekannt waren, und der auch mit 
isolierten weiblichen Pflanzen gearbeitet hat, sah einen Teil der Makrogameten 
ebenso wie die isolierten mannlichen Mikrogameten zugrunde gehen, andere 
sich abrunden und zu gréBeren Kugeln heranwachsen, deren weitere Ent- 
wicklung er jedoch nicht verfolgen konnte. In Ovrmanns’ Kulturen (1922, 
405) blieben die weiblichen Gameten 8 Tage am Leben. Weiteres scheint 
nicht bekannt zu sein. 


Auf die allbekannte geschlechtliche Fortpflanzung der Vauwcheriaceen 
braucht hier nicht naher eingegangen zu werden. Durch Ourmanns’ (1895) 
zytologische Untersuchungen, die von Hrrpincer (1908) bestatigt und er- 
weitert wurden, wissen wir, da8 das urspriinglich vielkernige Oogonium da- 
durch einkernig wird, da8 alle Kerne bis auf den Eikern in den Faden zuriick- 
wandern und das weibliche Organ dann durch eine Querwand abgegliedert 
wird. So entsteht ein eineliges Oogon, dessen meist etwas vorgezogene Spitze 
sich durch Verquellung der Membran 6ffnet. Das Ei ist reich an N&ahrmaterial 
und enthalt viele Chloroplasten. Die sehr kleinen zweigeiBeligenSpermatozoiden 
sind véllig farblos. Uber die Kernkopulation und Zygotenbildung sind wir 
ebenfalls gut unterrichtet. Nach Ablauf einer Ruheperiode treibt die Zygote 
einen Keimschlauch; was hierbei zytologisch vorgeht, ist noch nicht unter- 
sucht worden. 


Weitaus die Mehrzahl der Vaucheriaceen (Vaucheria DC., Dichotomo- 
siphon Ernst) ist monézisch. PrinasHerm (1855) gibt bereits an, dab die 
Spermatozoiden des dem Oogon zugekriimmten Antheridiums in dieses 
Oogon eindringen. Ist diese Selbstfertilitat auch nicht fiir alle monézischen 
Formen unmittelbar bewiesen, so besteht doch kein Grund fiir die Annahme, 
da8 irgendwo in der Familie Selbststerilitat vorkommt. Die Anpassungen 
fiir das Zustandekommen der Selbstbefruchtung (Erzeugung von Oogonien 
und Antheridien nahe beieinander, Kriimmung des hornchenformigen Antheri- 
diums auf das Oogonium zu, das seinerseits mit seiner bei vielen Arten schnabel- 
férmig vorgezogenen Offnungsstelle dem Antheridium zugewandt ist, Uber- 
einstimmung der Reifezeiten beider) sind vielmehr so auffallende, daB man 
sich fragen kann, ob in der Natur in nennenswertem MaBe Fremd- 
befruchtung eintritt. Da8 sie physiologisch méglich ist, unterliegt wohl 
keinem Zweifel; experimentell ist die Frage meines Wissens bisher nicht 
gepriift worden. 


Fiir die Deutung der Monozie liegen an und fiir sich zwei Méglich- 
keiten vor. Es konnten zweierlei Kerne mit genotypisch verschiedenen 
Geschlechtsrealisatoren existieren, die sich innerhalb eines Individuums 
so verteilen, daB die minnlich bestimmten den Spermatozoiden, die weib- 
lich bestimmten den Hiern zugeteilt werden; oder es kénnten alle Kerne geno- 
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typisch identisch sein). Uber die Entfaltung der Anlagen der beiden Ge- 
schlechter, die in jedem Kern enthalten sein miiBten, wiirden im letzteren 
Falle erst gewisse uns noch unbekannte Faktoren im individuellen Entwick- 
lungsgang entscheiden. Fiir die Entscheidung dieser Alternative geben die 
bei den meisten Vaucherien gelegentlich auftretenden Durchwachsungen der 
Sexualorgane, die bereits den ilteren Beobachtern (Kirzine, THURET, 
Watz) bekannt waren und nach Gérz (1897, 100) besonders haufig bei 
Vaucheria terrestris Lyngb. vorkommen, gewisse Anhaltspunkte. D. H. 
CAMPBELL (1886) bildet von Vaucheria geminata DC. var. racemosa Walz einen 
Faden ab, der aus einer Oogonanlage hervorgegangen ist. Er trigt mehrere 
Oogonanlagen, von denen eine bereits durch eine Querwand abgetrennt ist, 
und zwei normale, ebenfalls schon abgetrennte Antheridien. Man kann hieraus 
noch keinen sicheren SchluB ziehen, weil das junge Oogon, dab diesen zwei- 
geschlechtigen Faden erzeugte, noch mit dem Mutterfaden in offener Ver- 
bindung stand. Das gleiche trifft zu fiir die Beobachtungen von REtnscu 
(1887, 189), Nrcnots (1895, 269), Desrocue (1910, 998), Moreau (1913, I, 10) 
und GABRIEL (1923), nicht aber fiir diejenigen von pe W1LpEMAN (1923), 
der vorherige Querwandbildung angibt, sich allerdings nicht ganz sicher ist, 
ob die Querwande vor dem Auswachsen des Oogons schon vollig geschlossen 
waren, und diejenigen F. von Werrsretns (1920), der die Frage erstmalig 
experimentell untersucht hat. Durch Anstechen junger abgegliederter Oogonien 
und junger Antheridien gelang es F. v. Werrstern, bei Vaucherta hamata 
(Vauch.) Lyngb. (mit einem Oogon auch bei V. sessilis [Vauch.] DC.), die 
Geschlechtsorgane zur vegetativen Entwicklung zu bringen. Die so erhaltenen 
Faden erzeugten unter geeigneten Bedingungen sowohl Antheridien wie Oogo- 
nien. In Analogie mit den Versuchen von Correns (1920) an monézischen 
Laubmoosen und von Czasa (1921) an Farnprothallien ist damit der Beweis 
erbracht, daB in einer einkernigen Zelle, auch wenn sie phaenotypisch bereits 
im Sinne eines Geschlechts differenziert ist, die Fahigkeiten fiir die Erzeugung 
von beiderlei Sexualorganen enthalten sind. Zugleich ist damit die Méglich- 
keit der Parthenogenesis bewiesen. Voraussetzung fiir die Beweiskraft von 
F. v. Wertsteins Deutung ist allerdings, daB die Oogonien nach der Ab- 
gliederung wirklich einkernig sind. Ich zweifle daran nicht, obwohl Moreau 
(1913, I) gegen die oben erwihnten Angaben von OLTMANNS und HEIDINGER 
wieder Einwande erhoben hat und mit Davis (1904) das Vorhandensein 
zahlreicher Kerne auch noch nach der Abgliederung des Oogoniums und 
spatere Degeneration derselben bis auf einen angibt. Die Bilder, die MorEAu 
von Vaucheria uncinata Kitz. gibt, wirken gegeniiber den eingehenden - 
Untersuchungen HerpIncers an zahlreichen Vaucheria-Arten nicht iiber- 
zeugend. 

__ Die Mondézie wiegt unter den Vaucheriaceen weitaus vor, doch ist die 
Didzie nicht, wie das gelegentlich angegeben wird, allein auf V. dichotoma 
(L.) Ag. beschrankt. K. Rosenviner (1879, 190) berichtet iiber eine did- 
zische Varietit von V. sphaerospora Nordst., die Rerpoip (1889, 140) 
auch in der Kieler Féhrde angibt. Ferner gibt Norpsrepr (1879, 180) fiir 
V. litorea Hoftm.-Bang Getrenntgeschlechtigkeit an, pe WiLpEman fitr 
V . submarina Berk., die Hauck (1885) allerdings fiir eine marine Form yon 
ee dichotoma hilt. Die Untersuchung tiber die Geschlechtertrennung bei 
den didzischen Vaucherien beansprucht ein besonderes Interesse. Wir wissen 
durch Soums-LauBacu (1867, II), daB die Zygotenkeimung der V. dichotoma wie 


1) Diese beiden Deutungsmiglichkeiten sind zuniachst bhangi i 
Reduktionsteilung stattfindet. The beams isc tie 7S 
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die anderer Vaucherien mit einem Keimschlauch erfolgt. Wenn genotypische 
Geschlechtsbestimmung vorliegt, und wenn, was freilich nach den Unter- 
suchungen von May M. Wizson (1925) an Codium keineswegs selbstverstand- 
lich ist, die Reduktionsteilung bei der Zygotenkeimung stattfindet, so miBte 
pe erwarten, daB von den dabei entstehenden vier Kernen drei zugrunde 
gehen. 


_ Die Bedingungen der Entstehung der Fortpflanzungsorgane bei Vau- 
cheria sind bekanntlich von Kiess (1896) eingehend untersucht worden. 
Kuess arbeitete vorwiegend mit V. repens Hass. Entscheidend fiir die Bil- 
dung von Oogonien und Antheridien ist das Licht. 2—4°ige Rohrzucker- 
lésung wirkt férdernd, kann aber das Licht nicht vollig ersetzen, da im Dunkeln 
auch bei Zuckerzusatz die Bildung der Sexualorgane ausbleibt. 


XII. Phaeophyceae. 


1. Ectocarpales. 


Ein Uberblick iiber das, was wir heute iiber die geschlechtliche Fort- 
pflanzung der Ectocarpales wissen, gewihrt ein wenig befriedigendes Bild. 
Die Untersuchungen, die vorliegen, erstrecken sich meist nur auf kurze 
Beobachtungszeiten. Viele Angaben stehen miteinander nicht in Einklang, 
systematische Kulturversuche und zytologische Untersuchungen, die allein 
tiber viele der Fragen, um die es sich hier handelt, AufschluB geben kénnen, 
liegen bisher nur ganz vereinzelt vor. 


Wie bekannt, kommen die sogenannten uni- und _plurilokularen 
Sporangien vor. Beide erzeugen zweigeiBelige Schwarmer, die ihrer Gestalt 
nach meist annihernd iibereinstimmen. Nachdem die Gametenfunktion 
der in den plurilokularen Sporangien entstandenen Schwarmer bei einigen 
Formen festgestellt war, wahrend die Schwaérmer aus unilokularen Spo- 
rangien als ungeschlechtliche Zoosporen direkt keimen, hat man sich viel- 
fach fiir berechtigt gehalten, erstere schlechthin als Gametangien, letztere 
als Zoosporangien zu bezeichnen. Dem steht gegeniiber, daB die Keimung 
der aus plurilokuléren Sporangien hervorgegangenen Schwarmer ohne 
‘vyorausgehende Kopulation hundertfach beobachtet ist und bei zahlreichen 
Arten trotz vieler Bemiihungen Anzeichen einer Kopulation bisher nicht 
gefunden werden konnten. Ein Generationswechsel in der einfachen Form, 
daB etwa Gametangien tragende Pflanzen stets mit solchen abwechseln, 
die nur unilokulare Sporangien bilden, ist nicht vorhanden, mindestens 
nicht die Regel. Das bewtisen schon die sehr zahlreichen Falle, in 
denen beiderlei Gebilde auf ein- und demselben Individuum vorkommen; 
auBerdem Kulturversuche, in denen aus Keimlingen von Schwarmern 
plurilokularer Behalter bzw. von Zygoten Pflanzen hervorgingen, die 
wieder plurilokulare Behalter erzeugten, — wie das z. B. fiir Strepsithalia 
Liagorae Sauy. (SAuvAGEAU 1925, 1), Leathesia difformis Aresch. (SAUVAGEAU 
1925, II), Ectocarpus siliculosus (BERTHOLD 1881, I1), Pylaella litoralis (KnigHt 
1923) bekannt ist. Wir werden unten sehen, wie kompliziert die Verhaltnisse 
liegen kénnen. Unter den gegebenen Umstinden erscheint es daher ebenso- 
wenig angebracht, die plurilokularen Gebilde allgemein als Gametangien 
zu bezeichnen und sie den (unilokuléren) Sporangien gegeniiberzustellen, 
wie der verbreiteten Bezeichnungsweise zu folgen und von plurilokularen 
und unilokularen Sporangien zu sprechen. — Ich wahle die neutrale Be- 
zeichnung Schwarmerbehialter oder kurz Behalter. 
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Wenn wir streng historisch vorgehen wollen, so miissen wir als ersten, 
der Angaben iiber die geschlechtliche Fortpflanzung der Phaeosporeen ge- 
macht hat, ArEscHoue nennen. Er hat 1875 die Kopulation bei Dictyo- 
siphon hippuroides (Langb.) Kiitz. beschrieben. Die Gameten sollen aus 
unilokuliren Behiltern stammen und sich im ruhenden Zustande durch 
Verbindungsbriicken vereinigen, durch die der Inhalt der einen (mainnlichen) 
Zelle zur anderen iiberwandert. Dies hat sich jedoch als irrig herausgestellt 
(s. SAUVAGEAU 1917). — 1878 hat Goxrsex fiir zwei Ectocarpaceen [E. globifer 
Kiitz.!) und Givaudia spacelarioides Derb. et Sol.| Isogamie angegeben. 
Freischwimmende Schwirmer, aus verschiedenen plurilokularen Behaltern 
der gleichen Pflanze stammend, sollen paarweise kopulieren, wie das z. B. fir 
Acetabularia und viele andere Griinalgen bekannt ist. Auch diese Befunde 
konnten aber bisher nicht bestiatigt werden und sind daher verschiedentlich 
angezweifelt worden (BerrHotp 1881, II, 408; Sauvaceau 1896, IT, 253). 
Das endgiiltige Urteil tiber die Fortpflanzung der beiden Arten muB also 
erneuter Untersuchung vorbehalten bleiben. 

Das klassische, zuerst durch BertuHoips Arbeit (1881, II) bekannt ge- 
wordene und dann mehrfach untersuchte Objekt, bei dem das Vorkommen 
von Gametenkopulation auBer Zweifel steht, ist Ectocarpus siliculosus (Dillw.) 
Lyngb. (Fig. 66). BrrrHotp hat den Kopulationsvorgang in allen Einzelheiten 
beschrieben und dabei zwei wichtige Tatsachen festgestellt: die Gameten, die 
in den plurilokularen Behaltern erzeugt werden, sind morphologisch véllig 
iibereinstimmend. Nichtsdestoweniger la8t sich eine scharfe physiologische 
Geschlechtsverschiedenheit nachweisen, die darin besteht, daB gewisse 
Gameten (die weiblichen) sich festsetzen und zum Anlockungszentrum fiir 
andere (die mannlichen) werden, die die ersteren also umschwarmen, bis es 
einem von ihnen gelingt, mit einem weiblichen zu kopulieren. Die Kopula- 
tionen lieBen sich im allgemeinen nur dann beobachten, wenn Schwarmer 
von verschiedenen Pflanzen zusammengebracht wurden. Der Neapler Ecto- 
carpus siliculosus ist also diézisch. Bleibt die Befruchtung aus, so kann 
parthenogenetische Entwicklung einsetzen, die sowohl bei den weiblichen 
wie bei den mannlichen Gameten beobachtet wurde. Zygoten wie Azygoten 
keimen ohne Ruhepause. Brerruorp (1881, II, 411) hat die Entwicklung der 
Keimlinge mehrere Wochen beobachten kénnen. Soweit aus seinen Mit- 
teilungen ersichtlich, bildeten die Zygotenkeimlinge entweder nur unilokulare> 
Behalter, oder zugleich plurilokulaére auf derselben Pflanze. Auf partheno- 
genetischen Keimlingen sollen nur plurilokulire Behalter entstehen. Diese 
Angabe bezieht sich allerdings auf ,,eme Reihe anderer Phaecosporeen‘‘,- 
und es wird nicht ausdriicklich gesagt, ob sie auch fiir Ect. siliculosus zu- 
trifft. In zytologischer Beziehung ist nur bekannt, daB in der Zygote die 
-Gametenkerne kopulieren, iiber die Reduktionsteilung wissen wir bisher 
nichts. SauvacEau (1896, IV) und nach anfanglichen Zweifeln auch OLTMANNS 
(1897) haben Berrnotps Beobachtungen bestitigt. SauvacEau brachte 
in hangende Tropfen Thallusstiicke von 2 oder 3 verschiedenen Pflanzen 
mit reifen Gametangien und sah nach dem Ausschwirmen der Gameten 
in einigen Fallen zweifelsfreie Kopulationen. Das Umschwarmen der weib- 
lichen Gameten war allerdings bei weitem nicht so lebhaft wie in BrERTHOLDS 
ersten Versuchen. BrrtrHoip hat dann selbst spiter (1897) erganzende 
Mitteilungen zu seinen Beobachtungen gemacht und hervorgehoben, da 
die sexuelle Affinitaét der verschiedenen geschlechtlichen Schwarmer starken 


1) GorBEL nennt die Pflanze Zetocarpus pusillus Griff. Nach BoRNET (1891) 
handelt es sich aber um Z. globifer Kiitz. 
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Schwankungen unterliegt. Auch er hat die Gruppen- oder Kranzbildungen 
um den weiblichen Gameten nicht in allen Fallen gesehen. Er sagt hieriiber 
(1897, 419): ,,AuBerdem fand sich allgemein eine Abstufung des geschlecht- 
lichen Gegensatzes derart, daB einzelne Exemplare nur schwach ausgespro- 
chenen Geschlechtscharakter besaBen, andere dagegen sehr energisch minn- 
lich oder weiblich reagierten‘:. Diese wichtige Feststellung wird uns gleich 
noch beschaftigen. Beziiglich der Didzie wird bemerkt, da8 sie keine ganz 
strenge ist. Ausnahmsweise kann ein geringer Prozentsatz der Gameten 
eines Individuums von anderer geschlechtlicher Tendenz sein als die iibrigen. 


IO 14 
Fig. 66 (nach BERTHOLD und OLTMANNS aus OLTMANNS). Zctocarpus szliculosus. Ver- 
schiedene Stadien der Gametenkopulation. 17, 2 ,,Kranzbildung“. ‘ 


Das wird auch von Oirmanns (1899) angegeben, der Mondzie in Neapel 
fiir nicht selten halt, allerdings auch hervorhebt, daB es nicht immer leicht 
ist, die Einheit der Individuen zweifelsfrei festzustellen. An und fiir sich 
ist die Méglichkeit, daB in den siidlichen Meeren, wo BeRTHOLD, SAUVAGEAU 
und OiTMANNs ihre Versuche gemacht haben, monézischer Ectocarpus sili- 
culosus vorkommt, nicht ausgeschlossen, nachdem Kucxkuck (1912) einwand- 
frei festgestellt hat, daB das Helgolander Material gemischtgeschlechtig ist. 
Kuckuck konnte Ende Juli in zahlreichen Feuchtkammerpraparaten, die 
Gametangien von je einem Individuum enthielten, Kopulationen sehen, 
deren Lebhaftigkeit allerdings keine sehr groBe war und nicht zu den Kranz- 
bildungen fiihrte, die Berrnorp beschreibt. Es mag sein, daS das Haufig- 
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keitsverhaltnis miénnlicher und weiblicher Gameten hierbei mitgespielt 
hat; da aber Kucxuck zu anderen Jahreszeiten (Mitte Juni) tiberhaupt 
keine Kopulation erzielen konnte, da ferner schon BerrHotp und auch 
OLTMANNS sogenannte neutrale Schwarmer beobachtet haben, so kann das 
kaum der einzige Grund sein. Ob es bei Ectocarpus siliculosus wie bei 
Pylaiella diploide plurilokulire Behalter gibt, deren Schwarmer sich nur 
agam entwickeln, mu8 vorliufig dahingestellt bleiben. Ein wichtiger Faktor 
ist jedenfalls auch bei den haploiden Gameten die geschlechtliche Stimmung 
baw. die gegenseitige Abstimmung der Gameten aufeinander, auf die bereits 
BERTHOLD, Wie wir oben sahen, hingewiesen hat. 

Besonders eingehend hat sich mit dieser Frage M. Harrmann (1925) 
beschaftigt und ist dabei zu folgenden Ergebnissen gelangt. Entgegen den 
Angaben von BertHoLtp und Orrmanns, wonach in Neapel gelegentlich 
monozische Ectocarpus-Exemplare vorkommen, hat Harrmann (ebenfalls 
in Neapel) strenge individuelle Geschlechtertrennung gefunden. Niemals 
kopulierten Gameten einer Pflanze miteinander. Diese Didzie besteht nun 
aber nicht darin, daB sich die Ectocarpus-Individuen ihrem sexuellen Ver- 
halten nach scharf in zwei untereinander verschiedene, in sich aber vollig 
gleiche Klassen ordnen lassen, in der Weise, daB ausschlieBlich Individuen 
(Gameten) der einen Klasse mit solchen der anderen reagierten; vielmehr 
wurden auch, wenngleich nicht sehr haufig, Kopulationen von Gameten 
beobachtet, die verschiedenen Individuen der gleichen Klasse entstammten. 
Die Erlauterung dieses Tatbestandes ergibt sich am besten aus folgenden 
2 Tabellen, die ich HaRTMANN (1925) entnehme. 


38 + 
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Tab. 5. Die fettgedruckten -++--Zeichen be- 
zeichnen die sexuellen Reaktionen von gleich- 
geschlechtigen Gameten. Die fettgedruckten 
Zahlen bedeuten, da& es sich um ,,starke“ ¢ Tab. 6 (s. die Erlauterung unter Tab. 5 

oder 9 handelt. und den Text). 2 


In diesen Tabellen bedeuten die +--Zeichen, daB in der betreffenden 
Kombination Kopulationen nachgewiesen wurden, die —-Zeichen, dab 
Kopulationen ausblieben. Die Gameten der Pflanzen 23 und 30 der Tab. 5 
und die von 31 und 32 der Tab. 6 setzten sich fest und wurden von den Ga- 
meten von 3 und 28 bzw. 33, 35, 38, 40 umschwarmt und befruchtet. Letztere 
Pflanzen waren also mannliche, erstere weibliche. Der mannliche und weib- 
liche Charakter der Gameten laBt sich auch daran erkennen, daB die mann- 
lichen viel langer im schwirmenden Zustand verharren als die weiblichen, 
die sich alsbald festsetzen. Wiirde nun an Stelle der fettgedruckten +- 
Zeichen —-Zeichen stehen, so wiirde eine véllig ,.normale“, streng bipolare 
Sexualitaét vorliegen, wie sie ja bei den meisten Organismen, anisogamen 
wie isogamen, bekannt ist. Die Abweichungen von dem ,,Normalschema*‘ 
beweisen, da die gleichgeschlechtigen Individuen bzw. deren Gameten 
nicht identisch sein kénnen. Aus Tab. 6. geht z. B. hervor, daB Gameten 
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von 33 und 35 sowie 35 und 38 miteinander reagieren, also Gameten 
mannlicher Pflanzen. Umgekehrt ergibt sich aus Tab. 5 Reaktion der 
Gameten von 23 und 30, also zweier weiblicher Pflanzen. Wenn auch 
hier die Reaktionen nicht so zahlreich und daher weniger auffallend waren wie 
z. B. in der Kombination 31-33, so ist ihr Auftreten doch sichergestellt. 
Die Erklarung, die Harrmann hierfiir im Anschlu8 an die Biirscuii-ScHav- 
pinnsche Sexualititshypothese gibt, ist nun folgende: der minnliche und 
weibliche Charakter ist bei den einzelnen Individuen verschieden stark aus- 
gepragt. Es gibt ,,starke“ und .,schwache‘ Mannchen und Weibchen. An 
und fiir sich sind in jedem Geschlechtsindividuum mannliche und weibliche 
Potenzen vorhanden. Das Mischungsverhiltnis derselben ist aber ver- 
schieden abgestuft, derart, daB z. B. bei den ,,starken‘‘ Mannchen das mainn- 
liche Element iiber das weibliche weit stirker iiberwiegt als bei den ,,schwa- 
chen“. So ergibt sich das, was Hartmann relative Sexualitat nennt. 
Starke oder ,,schwache Gameten des gleichen Geschlechts reagieren nie 
mit sich selbst; wohl aber kénnen Kopulationen eintreten, wenn ,,starke“ 
Gameten mit ,,schwachen‘: desselben Geschlechts zusammenkommen. Die 
»Schwachen* Gameten benehmen sich dann den ,,starken‘‘ gegeniiber wie das 
entgegengesetzte Geschlecht und zeigen auch dessen physiologisches Verhalten. 
Immer treten die charakteristischen Befruchtungsgruppen (Kranzbildungen) 
auf: die Gameten desjenigen Individuums, das als weibliches fungiert, setzen 
sich fest und werden von denen des anderen umschwirmt. 

Das Zustandekommen eines jeden Sexualaktes hat eine gegenseitige 
Einwirkung der Gameten aufeinander zur Voraussetzung, die, wenn sie 
sich in Fernwirkungen auBert, kaum auf etwas anderem beruhen kann als 
auf chemischen Ejinfliissen. Wir haben hier nun den interessanten Fall, dab 
schwache Gameten des einen Geschlechts sowohl mit denen des entgegen- 
gesetzten wie mit starken Gameten des gleichen Geschlechts kopulieren 
kénnen, im einen Fall also die befruchtenden, im anderen die befruchteten 
sind. Sie kénnen also je nach den Umstanden angelockt werden oder selbst 
anlocken. Es liegt wohl am nachsten, anzunehmen, daB8 in allen Fallen das 
gleiche Chemotacticum wirksam ist, dessen Produktion offenbar sehr stark 
abgestuft sein kann. Da dieselben Gameten sich das eine Mal festsetzen 
und umschwiarmt werden, das andere Mal den Partner umschwarmen, muB 
nicht auf einer durch den jeweiligen Partner induzierten Veranderung ihrer 
Eigenschaften beruhen. Ob eine solche vorkommt oder nicht, ist vorlaufig 
nicht bekannt. Festsetzen tun sich jedenfalls schlieBlich alle Gameten, da 
sie eine begrenzte Schwirmdauer haben. Die Lange der Schwarmdauer 
ist nun, wie es scheint, um so gréfer, je stirker der mannliche Charakter 
ausgepragt ist (s. BertHotp 1881, II, 404 und Harrmann 1925, 457 Anm.). 
Stark weibliche Gameten setzen sich also friiher fest als schwach weibliche, 
letztere wieder friiher als schwach mannliche usf. Damit steht auch die 
Beobachtung Harrmanns im LEinklang, da8 beim Zusammenbringen 
starker Mannchen mit starken Weibchen schon nach wenigen Sekunden 
bis 1 Minute Kopulation eintritt, wahrend in Kombinationen, bei denen 
die sexuelle ,,Spannung‘‘ der zusammenwirkenden Gameten geringer 1st, 
die Kopulation langer auf sich warten laBt. Allerdings ware dann auch 
zu erwarten, daB bei Kombinationen starker Weibchen und schwacher 
Weibchen die Kopulation friiher eintritt als bei der analogen Kombination 
von Gameten des minnlichen Geschlechts. Das scheint nun nicht der Fall 
zu sein, und zwar wohl deshalb nicht, weil eben noch andere Faktoren, 
insbesondere die geringere Attraktion der relativ mannlichen Gameten. 
retardierend wirken. 
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Die einzelnen Ectocarpus-Pilanzen behielten in HaRTMANNS Versuchen 
wihrend der (allerdings nicht langen) Beobachtungszeit bei mehrfachen 
Gametenentleerungen ihre sexuellen EHigenschaften im wesentlichen bet. 
Es ergibt sich die Frage: sind diese Higenschaften des Neapler Ectocarpus 
siliculosus genotypisch bedingt, oder liegt genotypisch gleichartiges Material 
vor, dessen sexuelle Stimmung durch die jeweils wirkenden AuSenbedin- 
gungen bewirkt wird? Da ganze Biischel von Einzelpflanzen, die auf Scyto- 
siphon wuchsen, in ihrem sexuellen Verhalten itibereinstimmten (Hart- 
MANN 1925, 453), scheint fiir die letztere Auffassung zu sprechen. Da wir aber 
wissen, daB parthenogenetische Fortpflanzung vorkommt, so kénnten auch 
bei genotypischer Bedingtheit des sexuellen Charakters auf diese Weise 
Gruppen gleichgeschlechtiger Individuen zustande kommen. Mit besonderem 
Interesse werden wir daher dem Ergebnis von Kulturversuchen entgegensehen, 
die uns iiber das Schicksal der Zygotenkeimlinge, die Bedingungen des Auf- 
tretens unilokularer Behalter und die Natur der aus Zoosporen hervorgehenden 
Pflanzen aufzuklaren haben werden. Besondere Aufmerksamkeit verdienen 
auch die sogenannten neutralen Schwarmer plurilokularer Herkunft, die sich 
nicht zur Kopulation bringen lassen. Moglich, daB das zum Teil darauf 
beruht, daB man die Kombinationen mit verschieden abgestuften Gameten 
anderer Herkunft nicht geniigend variiert hat. In KucKxucxs (1912) Material, 
das ja mondézisch war, und gewi8 auch in Kyttns Versuchen (1918, 7), der 
im August an der schwedischen Westkiiste vergeblich versucht hat, Kopu- 
lation zu bekommen, hat das aber sicher andere Griinde, und die Er- 
fahrungen an anderen Ectocarpus-Arten zeigen jedenfalls, daB die Neigung 
zur Kopulation lange nicht bei allen Phaeosporeen so ausgepragt ist wie 
bei Ect. stliculosus, sondern erst bei wenigen iiberhaupt konstatiert werden. 
konnte. 

In der Gattung Ectocarpus ist mit Sicherheit geschlechtliche Fort- 
pflanzung nur noch bei Ect. secundus Kiitz. (= Giffordia secunda |Kiitz. | 
Batt.) nachgewiesen worden (SAuvaGEAu 1896, II). Die geschlechtliche Diffe- 
renzierung geht hier weiter als bei Ect. seliculosus. Es lassen sich deutlich 
mannliche und weibliche Gametangien unterscheiden (BorNET 1891), beide 
sind plurilokular, die Antheridien heller gefaérbt und starker aufgeteilt. Dem- 
gemaB sind die ¢ Gameten klein (6—7: 2—3 pu), orangefarbig, ahnlich den 
Spermatozoiden von Fucus, wihrend die weiblichen durchschnittlich 14—15: 
7 uw messen und wegen des Gehalts an 5—10 braunen Chromatophoren dunkel 
erscheinen. g und? Gametangien kénnen sich auf derselben Pflanze finden, 
es kommen aber auch Pflanzen, die ganz vorwiegend Antheridien tragen, 
und rein 2 Individuen vor (Gynodiézie). Sauvaceau hat haufig Kopula- 
tionen gesehen, sowohl dann, wenn er ¢ und Q Gameten von derselben Pflanze- 
‘zusammenbrachte wie auch dann, wenn diese verschiedener Herkunft waren. 
Die Entwicklung der Antheridien scheint stark durch die AuSenbedingungen 
beeinfluBt zu werden. Sauvaceau beobachtete sie reichlich im Juli, im 
August waren sie schon sehr selten und schlieBlich wurden nur noch weib- 
liche Pflanzen gefunden. Die von diesen erzeugten Schwarmer tragen jedoch 
ebenso wie die Zygoten zur Fortpflanzung der Alge bei, sie setzen sich fest 
und keimen ohne Befruchtung. Ihre Entwicklung verlief allerdings in Sauva-- 
GEAUS Kulturen auffallend langsam, und die Keimlinge waren auch etwas 
anders beschaffen als die Zygotenkeimlinge und diejenigen Keimlinge, 
die sich im Juli, wenn die Pflanzen Antheridien und Oogonien erzeugten, 
aus nicht zur Befruchtung gekommenen Eiern parthenogenetisch ent- 
wickelten. Gegeniiber den ,,Juli-Eiern‘‘ der monézischen Individuen 
zeigten nun die ,,Spat-Eier‘‘ der rein weiblichen Pflanzen einen weiteren 


Phaeophyceae, 143 


Unterschied. Sie keimten fast ausnahmslos, wahrend die parthenogene- 
tische Entwicklung der Juli-Kier, die nicht zur Befruchtung kamen, eine 
beschrénkte war. Ein grofer Teil davon ging durch Platzen zugrunde. 
Ks ist vorlaufig nicht ersichtlich, worauf dieses verschiedene Verhalten 
zurickzufithren ist. — Die mannlichen Schwirmer des Ectocarpus secun- 
dus Kiitz., die nicht zur Kopulation kommen, sterben gewohnlich ab; 
einige Male sah jedoch Sauvacrav, daB sie sich abrundeten und einen 
kurzen Keimschlauch trieben, dessen weitere Entwicklung aber nicht ver- 
folgt werden konnte. 


: Uber die geschlechtliche Fortpflanzung anderer Ectocaypus-Arten 
wissen wir leider nichts. Nach dem morphologischen Bild der plurilokularen 
Behalter kénnte man vermuten, daB es noch eine ganze Reihe anisogamer 
Ectocarpi gibt. So sind bei Ect. 
fenestratus (BORNET 1892), E. Lebelit 
Kiitz. (THuRET-BorNET 1876, 24; 
Bornet 1891, 355; SauvaGEau 1896, 
III, 98), E. virescens (SAUVAGEAU 
1896, ITI, 98) groBfachrige und klein- © 
fachrige Behalter bekannt. Auch in 
floristischen Werken wird mehrfach — 
auf GréBen- und Formverschieden- 
heiten plurilokularer Behalter hin- 
gewiesen. Ich erwahne Ect. indicus 
(AsKenasy 1894, 9), E. guadelupen- 
sts Crouan, E. acanthoides Kitz. 
(Vickers 1908), E. duchassaingianus 
ahs E. Rallsiae Vick. (BORGESEN 

13/14, 169), E. rhodochortonoides ,.., 4 B Reiger dee LBaa. 
(BORGESEN 1926); von anderen Gat- : Act pliches Senden ca F lavilowe 
tungen, bei denen geschlechtliche larer Behilter mit Fachern normaler Gro8e. 
Fortpflanzung noch unbekannt ist, 
seien genannt: Myrionema vulgare Thur. (SAUVAGEAU 1898, 215), Streblonema 
Cokeri Howe (Howe 1914, 48). Es mag sein, daB in einzelnen Fallen den 
Beobachtern verschiedene Entwicklungsstadien ein- und desselben Gebildes 
vorgelegen haben, in anderen — und dazu gehéren wohl alle Angaben von 
SauvacEau — trifft das gewifb nicht zu. 


Es handelt sich bei den zweierlei, bei derselben Art vorkommenden 
Behaltern nicht iiberall um das gleiche. Bei Ectocarpus Lebelit x. B. kommen 
sehr kleinfachrige plurilokulare Behalter vor, die ganz den Antheridien von 
E. secundus entsprechen und von SauvacEAu auch so gedeutet werden, 
obwohl ihre Funktion als solche nicht erwiesen ist (Fig. 67a). Daneben 
finden sich meist, aber nicht immer, auf getrennten Individuen plurilokulare 
Behilter normaler Beschaffenheit (Fig. 67b). Die GréBenverschiedenheit 
der Facher ist bei Ect. virescens viel geringer.. SauvacEav bezeichnet sie 
als Meio- und Megasporangien. Sie kommen stets auf verschiedenen Pflanzen 
vor (Fig. 68). 

Trotz zahlreicher Versuche ist es SavvagEau nicht gelungen, den 
Beweis fiir die Gametennatur der Schwarmer plurilokuliren Ursprungs zu 
erbringen. Er hat aus allen Behaltern Schwarmer erhalten, hat sie in ver- 
schiedener Weise zusammengebracht, nie aber Kopulation gesehen. Bet 
Ectocarpus Padinae Buffh. kommen sogar alle drei Sorten plurilokularer 
Behalter (,,Antheridien“‘, Meio- und Megasporangien s. Fig. 69) vor (Sauva- 
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Grau 1896/97, V). Auch mit dieser Art waren die Versuche, Zygoten zu er- 
halten, vergeblich. Die Antheridien entleeren Spermatozoiden, die bald 
unverrichteter Dinge zugrunde gehen. ,,Meio‘‘- und ,,Megasporen™ keimen 
agam. Ebenso wie die Schwirmer selbst weisen auch thre Keimlinge deut- 
liche GroBenunterschiede auf (Fig. 70). Uber die Verteilung der dreierlei Be- 
halter wird leider nichts Genaueres gesagt. Aus einer Angabe in SAUVAGEAUS 
erster Arbeit (1896, II, 267) geht nur hervor, da& Meio- und Megasporangien 
nicht gleichzeitig mit Antheridien auf derselben Pflanze vorkommen miussen, 
da SauvaGcEau die Schwirmer dieser Behalter schon untersucht hat, ehe 
ihm die Antheridien bekannt waren. In der zweiten Abhandlung (1896/97, V) 
wird dagegen ein Filament abgebildet, das ein Antheridium und zwei 
Meiosporangien trigt (Fig. 71). Die Megasporen sind vielleicht auch hier 
wie in anderen Fallen (auBer 
bei Ect. virescens auch bei 
Myrionema vulgare) auf be- 
sondere Individuen _ be- 
schrinkt. Ich erwihne das, 
weil mir diesem Umstand 
eine gewisse Bedeutung zu- 
zukommen scheint. Dayon 
soll jedoch erst spater 
(S. 155) die Rede sein. 

Es ist kaum anzu- 
nehmen, dai bei Formen 
mit so ausgesprochenen An- 
theridien wie Ect. Lebel 
und Ect. Padinae die ge- 
schlechtliche Fortpflanzung 
vollig fehlen soll. Lange 
hat man ja vergeblich ver- 
sucht, BERTHOLDs Versuche 
(1881, IT) zu wiederholen (s. 


a 


Fig. 68 (nach SAUVAGEAU). Zctocarpus virescens. JANCZEWSKI 1883, 223; 
a Plurilokulérer Behalter mit groBen, 4 mit kleinen KpucKuck Diss. 1891; Sauv- 
Fachern. c Schwirmer aus letzterem. VAGEAU 1896, II, 260), bis 


sie dann von den verschie- 
densten Seiten bestitigt wurden. Méglich, daB da, wo SauvaGeau Ect. 
Padinae untersucht hat (Guéthary), die Bedingungen fiir die Kopulation 
ungiinstige waren, und da die Art sich anderwarts oder zu anderer Jahres- 
zeit ganz anders verhalt, wie das ja auch bei anderen Phaeosporeen (s. 
z. B.S. 149 u. 152 tiber Phyllitis zosterifolia und Nemoderma tingitana) hin- 
langlich bekannt ist. Jedenfalls ist hieritber noch ebensowenig das letzte 
Wort gesprochen wie iiber das merkwiirdige Vorkommen von dreierlei 
plurilokuléren Behiltern bei Ectocarpus Padinae. 
Die mit Ectocarpus nahe verwandte Pylaiella litoralis (L.) Kjellm. 
ist durch die eingehenden, an der englischen und irischen Kiiste ausgefiihrten 
Untersuchungen von M. Kniaur (1923) diejenige Phaeosporee, deren Ent- 
wicklungsgang uns am besten bekannt ist. Auch bei Pylaiella kommen 
bekanntlich uni- und plurilokulire Behilter vor, entweder getrennt auf 
besonderen Individuen oder gemeinsam auf derselben Pflanze. Als wesent- 
lichste Ergebnisse seien hervorgehoben: Es gibt haploide und diploide Indi- 
viduen. Die haploiden erzeugen nur plurilokulare Behalter, deren Schwarmer 
als Gameten fungieren, sich aber auch parthenogenetisch entwickeln kénnen. 
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Aus der Zygote entstehen diploide Pflanzen mit unilokuliren, mit pluri- 
lokularen oder mit beiderlei Behiltern.. Die ersten Kernteilungen in den 
unilokularen Behaltern fiihren zur Reduktion der Chromosomenzahl (Haploid- 
zahl 9—10), so daB die Schwarmer unilokulaérer Herkunft stets haploid sind. 
Aus ihnen gehen auf ungeschlechtlichem Wege haploide Geschlechtspflanzen 
(mit plurilokuléren Behaltern) hervor. Bei der Entwicklung der pluriloku- 
laren Behalter auf den diploiden Individuen findet keine Reduktions- 
teilung statt+). Sie erzeugen also diploide Schwarmer, die nicht kopulations- 
fahig sind und sich direkt wieder zu di- 

ploiden Pflanzen entwickeln. Es gibt so- 


nach zweierlei plurilokulare Behalter: ha- 
ploide (das sind Gametangien) und di- ~ 
ploide, deren Schwirmer agam sind. Will 
man letztere als ihrer Kopulationsfihig- 
keit verlustig gegangene Gameten an- 
sehen, so wiirde man ihre Entwicklung 
als somatische Parthenogenesis im Sinne— 
WINKLERS zu bezeichnen haben. Bei der i 
generativen Parthenogenesis der eigent- | 
lichen Gameten entstehen vermutlich wie- 
derum Geschlechtspflanzen, die ausschlieB- 
lich Gametangien, nie unilokulére Spo- 

a 

b 


rangien bilden ®). 

Pylaiella ist monézisch und iso- 
gam. Es wurde Kopulation von Schwar- 
mern beobachtet, die einer (haploiden) 


Fig. 69 (mach SAUVAGEAU). Zetocarpus Fig. 70 (nach SAUVAGEAU). <ctocarpus 
Padinae. a ,,Antheridium“. 6 Meiosporan- Padinae. a Keimlinge aus Megasporen, 
gium. c Megasporangium. 6 aus Meiosporen. 


Pilanze entstammen. Die Kopulation erfolgt im beweglichen Zustand der 
Gameten, ein Festsetzen weiblicher Gameten wie bei Ectocarpus wurde 
nicht beobachtet, und damit entfallt auch z. Zt. die Moglichkeit der Unter- 
scheidung zweier Geschlechter. 


1) S. 355/56 ihrer Arbeit gibt Knicur an, da8 auch aus diploiden plurilokuldren 
Behiltern haploide Schwirmer hervorgehen kénnen. Das wire insofern von grundlegen- 
der Bedeutung, als damit gezeigt wire, daf die Reduktionsteilung auf ein anderes Ent- 
wicklungsstadium verschoben ist — ein Fall, der im Organismenreich du8erst selten ist 
und in ahnlicher Weise vielleicht nur bei den Uredineen vorkommt, wenn wir von NEMECs 
(1910) stark umstrittenen Angaben tiber Phanerogamenwurzeln absehen. Die Angabe be- 
darf jedenfalls zuniachst der Bestitigung. 

2) In Ubereinstimmung damit hat auch BerTHoLD (1881, II, 411; s. 0. 8. 138) bei 
parthenogenetischer Entwicklung nur Pflanzen mit plurilokuldren Behiltern erhalten. 
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Hochst merkwiirdig sind die Beziehungen zwischen dem Standort 
(Wirtspflanze) der Pylaiellen und der Bildung pluri- und unilokularer Be- 
hilter. Im ersten Frihjahr finden sich an der englischen und irischen Kiste 


Fig. 71 (mach SAUVAGEAU). Zcto- 

carpus Padinae. Kin Antheridium 

(in der Mitte) und zwei Meio- 
sporangien. 


die Pylaiellen vorwiegend auf Ascophyllum 
nodosum. 90% aller Individuen, die hier 
gefunden werden, haben ausschlieBlich pluri- 
lokulire Behalter, die iibrigen 10% teils 
nur unilokulire Sporangien, teils beiderlei 
Behalter. Die Schwiérmer der pluriloku- 
laren Behalter kopulieren im Friihjahr 


_ reichlich — wenn auch daneben viele sich 


parthenogenetisch entwickeln —, wahrend 
im Sommer keinerlei Kopulation erzielt wer- 
den konnte. Zu dieser Jahreszeit sind die 
Schwirmer diploid. Diese Erscheinung ist 
offenbar so zu deuten, daB die diploiden 
Pflanzen sich auf Ascophyllum aus Zygoten 
entwickeln, die im Frihjahr entstanden 
sind. Diese Zygoten kénnen nun aber auch 
auf Fucus-Thalli gelangen, und dort ent- 
stehen vorwiegend Pflanzen mit ausschlieb- 
lich unilokularen Sporangien; bei Fucus 
serratus machen davon nur 2% eine Aus- 
nahme, bei Fucus vesiculosus 15%. Diese 
Exemplare haben entweder beiderlei Be- 
halter oder nur plurilokulire. In allen 
Fallen diirften die auf Fucus wachsenden 
Pylatellen diploid sein, die haploide Phase 
ist also auf Ascophyllum beschrankt. Diese 
héchst merkwiirdigen Einfliisse der Unter- 
lage sind bisher unaufgeklart. AuBere Be- 
dingungen kénnen zwar, wie Knieut durch 
einige mehr beilaufige Versuche wahrschein- 
lich gemacht hat, die Entwicklungsrichtung 
in gewisser Weise beeinflussen, doch wurde 
beobachtet, da direkt nebeneinander As- 
cophyllum und Fucus besiedelt waren; er- 
steres trug Pflanzen mit nur plurilokuliren, 
letzterer soleche mit nur unilokuliren Be- 
haltern. Es wird interessant sein, festzu- 
stellen, wie sich Pylaiella in anderen Ge- 
bieten verhalt, wo, wie z. B. bei Helgoland, 
Ascophyllum nur sehr spirlich, Pylatella da- 
gegen in groBen Mengen auftritt. KucKxuck 
hat dort keine Kopulation feststellen kén- 
nen, hat aber nicht zu allen Jahreszeiten 
untersucht. In der Adria kommen wohl 
Pylaiella, nicht aber Ascophyllum nodosum, 
Fucus vesiculosus und serratus vor! Fort- 
laufende Kulturversuche in Aquarien sind 


bisher nicht durchgefiihrt worden. Daher haften Knraurs Deutungen noch 
gewisse Unsicherheiten an, die aber nicht hindern, da8 durch ihre Arbeit 
unsere Kenntnisse wesentlich geférdert worden sind. Der Ubersichtlichkeit 


147 


Phaeophyceae. 


klungsganges 
liuft, hier 


1G 
issen ver 


hen Entw 


1G 


Schema des mutma8l 


halber lasse ich ein kurzes 
von Pylaiella litoral 


wie 


18, 


. 


er nach Knicurs Ergebn 


folgen. 


‘LHOINY YORU syvs07y vpjary dz WOA sSuvsssun[yormjyutt sep vitleyog 


(ed 
Jauey[es) sno 
JNY ‘U1S}[EYog Uer 
“gnyoyramyd = yr 
uezuelZq eprofdiq 


ue}03h7 O1M 


\ <— IOULIBMYIG epro[dip cco 
SUN[YOIMJUEII}I0 MA 


(1187 10U10}[98) 
ueaj0sh7Z 81M <— | snomg Juy ‘ur0E} 
“[24qe°q Ueryln yoy 

a 


(ute}]gyeg ‘Ho]LIn]d uep sne) 
\ < JOWIZMYIG eproydip 
SUN[YIM}UGIOZI0 MA 
-lanjd n -1un 41u0 


(u19}[gYegq “YortuN uep sne) 
uezuelyd eprojdiq 


uezuBijds}yoe]qosen <_ ue1odsoo7 oeprojdey 


SHIM 

n ‘UI9} [RIOT 

uezueyjdsyqooqosex) <— ueiodsooz epiojdey —— eae an yu 
uezueljg epropdiq 


(ed 
IOU0}[O8) snp cyg 
sp INV ‘U41) 
“[eyeq uery[ nyo] 
-tanyd “nm -1un 4ruL 
uezueljq eprordiq 


uej0sh7 oI 


JeWIZMYIG eprordip 
SUN]yOIMUeI0}10 A 


(us0}[eq9q “yoULan{d uep sne) 
} <— Cz 


(usoy[eqegq “YoTIUN uep snv) 


uezueijdsj}qoe[qosen <— ue1odsoo7 eprojdey rE 


-9}[08) wang7Aygoo 
SP jny ‘user ETOg 
UddR[NyOTIUN 41 
uezuB[g eprojdiq 


uezuejds}qoetyosex) <— ue10dsoo7 eprojdey 


ung ty gor 
“SP JNY “UsoyRqog 
Uerg[nyopranyd yu 
uezuBTyq epro[diq 


uej034h7 O1M 


\ en JOULIBMYIG oprordip 
SUN[HOIMIUETE}10 AA 


| (1184 t08u 


Opec 
fe uie1/Rqeg 
uerg[nyoIanyd 
jiu ueyuo;deyy 
NZ Sunpyotaquy 
eystjesousyiaed 
((Uiare x (2unp7 Ky goosp ne) 
gf Ule}[Eyeg  udJEy 
} <— uej0s47 <— udjourey < -nyopmyd = yr 
ezuRijq eprojdeyy 
Ose 


Cg 


SE 


ee 


10* 


148 . ‘ ‘Algen. 


Was wir sonst. iiber die geschlechtliche Fortpflanzung der Ectocarpales 
wissen, ist nicht sonderlich viel. Unter den Ectocarpaceae (in der Umgrenzung, 
die Orrmanns [1922] der Familie gibt) ist sie nur noch bei Ascocyclus orbi- 
cularis Magn. und Lithoderma fatiscens (Aresch.) emend. KuckucKk beob- 
achtet worden. BeiAscocyclus ist erst neuerdings von SauvaGEAu (1924, 1578) 
isogame Zygotenbildung angegeben worden. Die Kopulation selbst hat er 
allerdings nicht gesehen. Daher wissen wir auch nicht, ob die isomorphen 
Gameten (die sich auch parthenogenetisch entwickeln kénnen) physiologisch 
differenziert sind, etwa wie bei Ectocarpus siliculosus. Ob Mondézie oder Didzie 
vorliegt, geht aus Sauvaceaus Mitteilung auch nicht hervor. Uber die Zyto- 
logie wissen wir nichts. Unilokulare Sporangien sind unbekannt. — Bei Litho- 
derma fatiscens hat Kuckuck (1912)im Dezember und Januar bei Helgoland 
reiche Kopulation gesehen, die in derselben Weise verlauft wie bei Ectocarpus 
siliculosus. Ein Teil der Schwarmer plurilokulérer Herkunft (die 2) setzt sich 
also fest und wird von anderen befruchtet. Nur ausnahmsweise begann 
die Kopulation vor dem Festsetzen des 2 Gameten. Die GréBe der Gameten 
kann sehr verschieden sein, doch gehen diese Verschiedenheiten der geschlecht- 
lichen Differenzierung nicht parallel, so daB von morphologischer Anisogamie 
nicht gesprochen werden kann. Die Gametangien bilden Gruppen (Sori). 
Kucxuck stellte fest, daB in einem Sorus mannliche und weibliche Gameten 
gebildet werden kénnen, so dah Lithoderma in gewissem Sinne herma- 
phrodit ist. Pluri- und unilokulére Behalter kommen auf getrennten Indi- 
viduen vor, die in ihrem vegetativen Bau iibereinstimmen. Ks ist also még- 
lich und wird auch von Kyttn (1918, 42) angenommen, daf hier ein regel- 
rechter Generationswechsel vorliegt ohne die zahlreichen Komplikationen, 
die bei Pylazella festgestellt wurden. — Bei Scytosiphon Lomentaria (Lyngb.) 
Ag. hat BertHorp (1881, IT) ahnliches Verhalten wie bei Ectocarpus siliculosus 
gefunden: isomorphe Gameten mit physiologischer Geschlechtsdifferenzierung . 
Die Schwarmdauer der § Gameten ist erheblich langer als die der 9, die sich 
friihzeitig festsetzen und von ersteren umschwarmt werden. Das Neapler 
Material scheint diézisch zu sein, wenn auch wohl nicht ausnahmslos. Brr- 
THOLD fand in zwei Feuchtkammerpraparaten, die nur Schwarmer einer 
mannlichen Pflanze enthielten, eine geringe Anzahl Zygoten!). KucKkucKk 
(1898, 1912) hat im Marz und Oktober bei Helgoland Kopulationen beobachtet ; 
sie waren allerdings sparlich, weitaus die Mehrzahl der Schwarmer kam zur 
Ruhe, ohne befruchtet zu werden. Kuckucks Material war monézisch, 
auch insofern zeigt sich also Ubereinstimmung mit Ectocarpus siliculosus, 
der sich in Helgoland auch als mondézisch erwiesen hat. Im August hat 
Kucxuck bei Helgoland keine Kopulation erzielen kénnen, ebensowenig 
in Versuchen, die er im Juli 1901 an der marokkanischen Kiiste (Tanger) 
angestellt hat. Woran das liegt, ist vorliufig ebenso unklar wie das Schicksal 
der Zygoten, deren Entwicklung zu fruktifizierenden Pflanzen bisher nicht 
verfolgt worden ist. Auffallenderweise sind unilokulire Sporangien, in denen 
die Reduktionsteilung zu erwarten wire, bei Scytosiphon nicht bekannt. 


Die geschlechtliche Fortpflanzung von Stictyosiphon tortilis (Rupr.) 
Reinke, ebenfalls von Kuckuck (1912, 165) untersucht, stimmt mit der von 
Scytosiphon im groBen und ganzen iiberein. Die Kopulation wurde (bei 
Helgoland) im Sommer beobachtet und verlief recht rege, ein Teil der Schwir- 
mer erwies sich aber auch hier als ,,neutral“. Fiir die Haufigkeit der Kopu- 


__, 1) Irrtiimer, hervorgerufen durch enges Verschlungensein verschiedener Individuen, 
wie sie wohl bei Zczocarpus unterlaufen kénnen, sind bei Scytosiphon naturgemi& aus- 
geschlossen. 
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lationen war es. gleichgiiltig, ob die Gameten von derselben oder von ver- 
schiedenen Pflanzen stammten. Stictyosiphon ist also mondzisch. 

Von Phyllitis zosterifolia Rke. sind wie von Scytosiphon nur pluri- 
lokulare Behalter bekannt. Kucxucx (1912, 163) hat bei Helgoland (Januar 
und April) und in Rovigno (Februar und Méarz) reichen Schwarmeraustritt 
gesehen, Kopulation konnte er aber nur in Rovigno beobachten. Zygoten 
traten in geringer Menge auch in einem Praparat auf, das Schwirmer aus 
Gametangien eines Individuums enthielt. Damit ist das Vorkommen 
von Mondézie erwiesen; nichtsdestoweniger kinnte Didzie die Regel sein, 
und das Ausbleiben der Kopulation bei dem Helgolander Material kiénnte, 
wie Kuckuck vermutet, auf dem Fehlen eines Geschlechts und fortgesetzter 
parthenogenetischer Fortpflanzung beruhen (s. auch Ky1in 1918, 52). Das 
Verhalten von Pylaiella liBt an die Méglichkeit denken, da8 es sich in Helgo- 
land um diploide Organismen gehandelt haben kinnte, die unter den ge- 
gebenen Vegetationsbedingungen nur plurilokulare Behilter erzeugen, durch 
deren Schwarmer der diploide Zustand auf asexuellem Wege von Generation 
auf Generation iibertragen wird. Phyllitis zosterifolia ist noch zu wenig unter- 
sucht, als da sich dariiber etwas sagen lieBe. Ich zweifle nicht, daB die 
Zygotenkeimlinge der Alge zur Bildung unilokularer Sporangien. fahig sind, 
in denen die Chromosomenzahl reduziert wird. - 

Bei der Gattung Asperococcus waren frither nur unilokulare Behalter 
bekannt. In neuerer Zeit sind jedoch von Burruam (1891), SavvagEau 
(1895, Il), Kucxuck (1899, I; 1912), Kym (1907, 1918) auch plurilokulire be- 
schrieben worden, deren Gametangiennatur letzterer Autor (1918, 15) sehr 
wahrscheinlich gemacht hat. Kytrn fand im Sommer bei der zoologischen 
Station Kristineberg Asperococcus bullosus Lamx. reich fruktifizierend, und 
zwar Exemplare mit nur unilokularen, solche mit nur plurilokularen und solche 
mit beiderlei Behaltern. Er halt die plurilokularen Behilter fiir Gametangien. 
Zwar wurde die Kopulation selbst nicht gesehen, doch schlieBt Kyiin gewiB 
mit Recht daraus, da8 in den Kulturschalen, in die Schwarmer plurilokularer 
Herkunft gebracht worden waren,, nach einiger Zeit zahlreiche Zellen mit 
2 Kernen, 2 Chromatophoren (die Gameten haben nur einen Chromatophor) 
und 2 Augenflecken vorhanden waren, daB das Zygoten waren. Kernkopulation 
und die ersten Keimungsstadien der Zygoten werden ebenfalls beschrieben, 
ferner wurde festgestellt, daB Asperococcus bullosus mondézisch ist. Es kann 
nicht zweifelhaft sein, da8 aus den Zygoten diploide Thalli hervorgehen. 
Diese Diplonten sind sicher zum Teil diejenigen Pflanzen, die ausschlie- 
lich unilokulare Behalter bilden, womit auch die Tatsache iibereinstimmt, 
daB sie durchschnittlich an GréBe die Gametophyten iibertreffen. Wie sind 
aber die Pflanzen zu deuten, die pluri- und unilokulare Behilter tragen? 
Es scheint, da8 K yin bei seinen ersten Versuchen iiber die Gametenkopulation 
Individuen verwendet hat, die ausschlieBlich (oder vorwiegend?) pluriloku- 
lire Behalter hatten. Spater hat er aber mit einem Exemplar gearbeitet, das 
reife plurilokulaére neben unilokularen Behaltern trug. Er gibt an, ebenfalls 
Zygoten erhalten zu haben und schlieSt daraus, da8 ,,die Individuen, die 
sowohl Gametangien wie Sporangien tragen‘’, haploid sind (1918, 21). Ver- 
glichen mit dem oben geschilderten Verhalten von Pylaiella ist dieses Er- 
gebnis iiberraschend. Knicur nimmt ja an, da die Individuen mit uni- 
lokuliren Sporangien, sei es, daB diese allein oder zusammen mit pluri- 
lokularen Behaltern vorhanden sind, stets diploid sind, und daB die Schwar- 
mer der diploiden plurilokularen Behialter nicht kopulieren. Obgleich die 
Kennzeichen der Zygoten bei Asperococcus offenbar sehr augenfallige sind, 
bediirfen doch die letzten Angaben Kyzins der Erginzung durch die zyto- 
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logische Untersuchung. Aus zahlreichen Beobachtungen (s. z. B. Karsa- 
Korr [1892] betr. Myriotrichia filiformis, SAUVAGEAU [1896/97] betr. Lito- 
siphon Laminariae, Kuoxuox [1912] betr. Punctaria plantaginea) wissen wir, 
da zwei Augenflecke kein untriigliches Kennzeichen fiir vorausgegangene 
Kopulation zweier Schwirmer sind, und dab unvollstandige Teilungen 
von Zoosporen zu Bildungen fithren kénnen, die Kopulationsprodukten zum 
Verwechseln ahnlich sehen. Nehmen wir aber an, dieser Einwand sei hier 
ausgeschlossen (was ich tatsichlich glauben méchte), und es habe wirklich 
Kopulation stattgefunden, so kénnten die Zygoten tetraploid gewesen sein 
und Asperococcus wiirde sich von Pylaiella nur dadurch unterscheiden, 
daB die Schwarmer diploider plurilokularer Behalter kopulationsfahig sind. 
Hine weitere Méglichkeit, mit der wir zu rechnen haben, ist die, daB zweierlei 
Pflanzen mit unilokularen Behaltern vorkommen, diploide und haploide, 
so daB wir Sporangien mit und ohne Reduktionsteilung hatten. Hierfiir 
wiirde es ja an Analogien nicht fehlen, wenn es auch bei den Ectocarpales 
noch nicht nachgewiesen ist. 

Zu den (morphologisch) isogamen Ectocarpales gehért auch Dictyo- 
siphon foeniculaceus (Huds.) Grev. Man kannte bis vor kurzem bei dieser 
Gattung nur unilokulaére Behalter, deren Schwarmer von ArEescHoue (1875, 
s. oben S. 138), der die verwandte Art D. hippuroides untersucht hat, fiir 
Gameten gehalten wurden. Murpeck (1900) hat sich jedoch vergeblich 
bemiht, bei D. foeniculaceus Kopulationen festzustellen und SAUVAGEAU 
(1917) hat gezeigt, daB bei dieser Alge aus den Schwarmern der unilokularen 
Behalter auf ungeschlechtlichem Wege geschlechtliche Zwergmannchen 
(bis 1mm lang) hervorgehen, die plurilokulére Behilter bilden. Es ist nicht 
anzunehmen, da® diese Pflanzchen abnorme Kulturprodukte sind, da sonst 
wohl Dictyostphon mit plurilokularen Behaltern auch in der Natur gefunden 
worden ware. Die Kopulation der gleichgestalteten Gameten ist zwar 
direkt nicht beobachtet worden, an ihrem Vorhandensein kann aber wohl 
kaum gezweifelt werden. Ob Dictyosiphon monézisch oder didzisch ist, ist 
nicht festgestellt. Der Entwicklungsgang hat Ahnlichkeit mit dem der 
Laminariaceen (s. 8. 169). 

Wir wenden uns nun noch einigen Ectocarpales zu, die ausgesprochen 
anisogam (auch im morphologischen Sinne) sind. Umstritten ist Myvio- 
trichia, iiber deren geschlechtliche Fortpflanzung N. KarsaKxorr (1892) 
berichtet hat. Sie stellt die Vorgange nach Versuchen in Roscoff folgender- 
maBen dar: Myriotrichia filiformis Griff. (Harv.) (die neben Myr. clavae- 
formas hauptsichlich untersucht wurde) hat zweierlei plurilokulare Behalter, 
solche, die groBe (2) und solche, die kleine ($) Gameten erzeugen. Deren 
Verteilung unterliegt keiner bestimmten Regel; beide Typen kénnen, eventuell 
vereint mit unilokularen Behialtern, auf derselben Pflanze vorkommen. 
Die Befruchtung erfolgt im freibeweglichen Zustand der Gameten oder im 
Moment des Festsetzens. Die einzelnen Stadien der Kopulation werden 
beschrieben und abgebildet, ebenso die Keimung der Zygoten. Allerdings 
scheint Karsaxorr den Kopulationsvorgang nicht an ein- und demselben 
Gametenpaar verfolgt zu haben, sondern ihre Schliisse nur auf die Kombi- 
nation verschiedener, in den Praparaten aufgefundener Stadien zu griinden. 
Da 3 und 2 Gametangien an demselben Filament angetroffen wurden, hat 
Myntrichia als mondzisch zu gelten. Selbststerilitit liegt nicht vor, da 
Verfasserin angibt oder wenigstens in hohem Grade wahrscheinlich macht, 
daS Gameten des gleichen Individuums kopulieren. KarsaKorrs Ergeb- 
nisse sind mehrfach kritisiert worden. SauvacEau (1896, V) wendet ein, daB 
eine Verwechslung der Kopulationsstadien mit ,Zoospores géminées‘* (un- 


1 


Phaeophyceae. 151 


vollstandig geteilten Schwarmern) nicht ausgeschlossen sei. Auf das Vor- 
kommen dieser unvollstindig geteilten Schwirmer, die namentlich unter 
ungiinstigen Bedingungen (zu warmes Wasser, zu intensive Beleuchtung) 
auftreten, hat indessen KarsaKorr selbst aufmerksam gemacht. Sie hebt 
hervor (S. 439), daB sie unter normalen Bedingungen ,,relativ‘: selten sind. 
Auf dieses ,,relativ: griindet SauvacEau seine Bedenken; auBerdem scheint 
er der Meinung zu sein, Karsakorr habe es unterlassen, die schwarmer- 
bildenden M yriotrichia-Pflanzen aus ihren Praparaten zu entfernen. Damit 
wire die Méglichkeit gegeben, daB spiater noch Schwirmer mit zwei Augen- 
flecken entlassen worden sind, auch wenn die vorhergehende Kontrolle nur nor- 
male Schwarmer festgestellt hatte. Tats&chlich hat aber Karsaxorr (S. 440) 
mindestens in einem Teil ihrer Praparate die Myriotrichien entfernt, sie 
beschreibt den Kopulationsvorgang und betont, da8 immer nur ein Mikro- 
gamet mit einem Makrogameten verschmilzt. Sie hat auch den Verlauf der 
Zygotenkeimung und der parthenogenetischen Keimung verfolgt und betont, 


Fig. 72 (nach KucKUCK). Memoderma tin- Fig. 73 (nach KucKUCK). Nemoderma tin- 
gitana, a Q, 6 § Gametangium. gitana, Oben Gametangium, das ¢ und 2 
Gameten bildet. 


daB im letzteren Fall die Keimlinge ein schmiachtigeres Aussehen haben 
— alles Dinge, die zugunsten ihrer Auffassung sprechen. — Kucxucxk (1912) 
zieht Karsakorrs Angaben deshalb in Zweifel, weil es ihm weder bei Myrio- 
trichia clavaeformis noch bei M. filiformis gelungen ist, zweierlei gréBen- 
verschiedene plurilokulare Behalter aufzufinden. Hine bestimmte Stellung- 
nahme wird sich erst erméglichen lassen, wenn die Untersuchungen Karsa- 
KoFrrs an Ort und Stelle nachgepriift worden sind. 

Besser unterrichtet sind wir itber Nemoderma tingitana Schousb. Die von 
Kucxuck an der marokkanischen Kiiste wiedergefundene (spater von Sauva- 
GEAU auch im Mittelmeer entdeckte) Alge ist typisch anisogam und mondzisch. 
Unilokulare Behalter finden sich auf besonderen Individuen. Wie aus den 
nach Kuckucxs (1912) Zeichnung reproduzierten Fig. 72 u. 73 hervorgeht, 
sind die Facher der ¢ Gametangien auffallend viel kleiner und zahlreicher als 
die der 9. Beiderlei Gameten haben 2 Geibeln, die 9 3—6 Chromatophoren, 
die $ neben dem Augenfleck nur einen reduzierten Chromatophoren (Fig. 74). 
Vor der Befruchtung setzt sich der 2 Gamet fest, der 3 dringt in ihn ein (Fig. 75). 
Die Kopulation wurde von Ende April bis Mitte Mai beobachtet. Nach 
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dem 17. Maibis Ende Juni, als die Untersuchungen abgebrochen werden muBten, 
blieben die Versuche, sie zu erhalten, vergeblich, obwohl 9 und 3 Gameten 
in groBer Menge ausschwirmten. Die Makrogameten entwickelten sich 
parthenogenetisch, die Mikrogameten umgaben sich mit einer Membran 
und blieben lange lebensfahig (ig. 76); weiteres tiber ihr Schicksal wird nicht 
gesagt. Die Aufzucht von Keimlingen zu fruktifizierenden Pflanzen ist leider 
nicht gelungen. Das regelmaBige Auftreten der Parthenogenesis erschwert die 
Deutung des Entwicklungs- 
ganges. Kime sie nicht vor, 
so wiirde wegen des an- 
scheinend streng getrennten 
Auftretens der unilokularen 
Sporangien die Annahme 
eines regelmaBigen Genera- 
tionswechsels nahe liegen. 
Kyun (1918, 43) vertritt 
die Meinung, daf aus der 
Zygote stets Individuen mit 
unilokuléren Sporangien 
hervorgehen und deutet die 
agame Entwicklung der 2 
Gameten als haploide Par- 
Fig. 74 (nach KucKUCK). Nemoderma tingitana. thenogenesis, die in die- 
gS und 2 Gameten. sem Falle durch verainderte 
; _ AuBenbedingungen indu- 
ziert sein miBte. Die Erfahrungen an Pylaiella mahnen aber auch hier 
zu gréBter Vorsicht. Wir miissen das Ergebnis der zytologischen Unter- 
suchung und der fortlaufenden Kultur abwarten. 

SchlieBlich ist noch einer kurzen Mitteilung von Anast (1926) zu ge- 
denken, nach der bei Sovanthera ulvoidea Post. et Rupr. anisogame Gameten- 
kopulation vorkommen soll. Die zur Untersuchung verwandten Geschlechts- 
pflanzen waren vermutlich aus Zoosporen hervorgegangen. 


Fig. 75 (mach Kuckuck). MNemoderma tingitana. Kopulationsstadien. 


Uber die Sexualitat anderer Ectocarpales sind mir kein Assi 
Angaben bekannt. Ich will nun ig das Gesagte tics Bete 
eeu celngen ato nae kurz zusammenzufassen. | 

as zunachst die Geschlechtsdifferenzierun 30 si 

die Gameten in den meisten Fallen isomorph. Diese ed eke coe 
kénnen sich auch beim Kopulationsakt ganz gleich verhalten, so da8 ei 

déuBerlich wahrnehmbarer Geschlechtsunterschied nicht vorhanden ist ; ae 
es ist eine sichtbare physiologische Differenzierung da, derart, da8 ein Teil 
der Gameten sich frithzeitig festsetzt und dadurch zu weiblichen gestempelt 
wird, wahrend der andere Teil (die mannlichen Gameten) linger bewe lich 
bleibt und die weiblichen vor der Befruchtung meist umschwirmt (Kee 
bildung). Der erstere Fall wird angegeben fir Ectocarpus globifer (von 
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GoEBEL 1878), Ectocarpus siliculosus [von Retuarp 1884, dessen Beobach- 
tungen von denen aller anderen Untersucher derselben Art in diesem Punkte 
abweichen*)], Pylaiella litoralis (nach Kyreur 1923), Lithoderma fatiscens (aus- 
nahmsweise nach Kuckuck 1912) undGivaudia sphacelarioides (nach GOEBEL)?). 

Der zweite Fall ist festgestellt bei Ectocarpus siliculosus (BERTHOLD 
1881, II, Savvaceau 1896, V, Orrmanns 1899, Kuckuck 1912, Harrmann 
1925), Lithoderma fatiscens (Kuckuck 1912), Scytosiphon Lomentaria (BERT- 
HOLD 1881, II; KucKuck 1898, 1912), Stictyosiphon tortilis (KucKxuck 1912). 

Gleichgestaltete Gameten, deren Verhalten bei der Kopulation nicht 
bekannt ist, sind beschrieben worden bei Ascocyclus 
orbicularis (SAUVAGEAU 1924), Dictyosiphon foenicu- 
laceus (SAUVAGEAU 1917) und Asferococcus bullosus 
(Kyun 1918). 

Morphologische Anisogamie (GréBenverschie- 
denheit der Q und ¢ Gameten, die beide bei der Ent- 
leerung begeiBelt, also beweglich sind) wird angegeben 
fiir Ectocarpus secundus (SAuvacEAu 1896, V), My- 
viotrichia clavaeformis und M. filiformis (KARSAKOFF 
1892), Nemoderma tingitana (Kucxuck 1912) und 
Soranthera ulvoidea (Anest 1926). Das Verhalten der 
Gameten bei der Befruchtung stimmt bei diesen 
Formen nicht ganz iiberein. Bei Ectocarpus secundus Fig. 76 (nach Kuckuck). 
und Nemoderma setzen sich die 9 Gameten vor der —_Nemoderma tingitana. 
Verschmelzung mit den ¢ fest, bei Myriotrichia soll Dna ase chmndss 
Kopulation auch im _ beweglichen Zustand vor- ep acooe 
kommen. 

Beziiglich der Geschlechterverteilung sind wir nicht bei allen 
Arten genau unterrichtet. . 

Als mon6ézisch werden angegeben: 

Asperococcus bullosus Lamx. (Kyun 1918). 

Ectocarpus globifer Kitz. (GonBeL 1878 unter der Bezeichnung 
E. pusillus Griff.). 

E. secundus Kiitz = Giffordia secunda (Kiitz.) Batt. (auch gyno- 
diézisch. SauvaGEau 1896, V). 

E. siliculosus (Dillw.) Lyngb. (bei Helgoland, nach Kuckuck 
1912). 

Givraudia Dita Derb. et Sol. (GorBEL 1878). 

Lithoderma fatiscens Aresch. (Kuckuck 1912). 

Myriotrichia clavaeformis Harv. (KaRrsaKxorr 1892). 

M. filiformis (Griff.) Harv. (Karsakorr 1892). 

Nemoderma tingitana Schousb. (Kuckxuck 1912). 

Pylaiella litoralis (L.) Kjellm. (Knicur 1923). 

Scytosiphon Lomentaria (Lyngb.) Ag. (bei Helgoland, nach 
Kuckuck 1898, 1912). 

Stictyosiphon tortilis (Rupr.) Rke. (Kucxuck 1912). 


1) Ich halte es nicht fiir ausgeschlossen, daf REINHARDS Beobachtungen richtig 
sind und der Zctocarpus siliculosus des Schwarzen Meeres, den REINHARD untersucht hat, 
sich anders verhalt als der des Mittelmeeres und des Atlantischen Ozeans, auf den sich 
die anderen Untersuchungen beziehen. 

2) Es gibt wohl Algologen, die das Vorkommen dieses Typus der Geschlechts- 
differenzierung bei den Phaeosporeen anzweifeln in der Meinung, daB die Angaben 
GorBELs und REINHARDs nicht zutreffen. Auch wenn man das zugibt (obwohl es erst 
bewiesen werden muB), so liegt doch m. E. kein Grund vor, an der Richtigkeit der 
Beobachtungen KNIGHTs an Py/aiella zu zweifeln. 
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Didzisch sind: 

Ectocarpus siliculosus (Dillw.) Lyngb. (bei Neapel, nach BERTHOLD 
1881, Il; Harrmann 1925). 

Scytosiphon Lomentaria (Lyngb.) Ag. (bei Neapel, nach BERTHOLD 
1881, I). 

Wir sehen aus Ae Zusammenstellung, daB alle Ectocarpales, bei 
denen die Geschlechterverteilung bekannt ist, im monézischen Zustand 
vorkommen. Die meisten sind nur mondézisch bekannt, bei zwei Arten kennen 
wir mondzisches und didzisches Verhalten. Es ist auffallend, dab dieses 
verschiedene Verhalten mit der lokalen Trennung parallel geht. Die nahe- 
liegende Frage, ob das auf einer kausalen Beziehung zwischen den ver- 
schiedenen Lebensbedingungen und der Geschlechterverteilung beruht, 
laBt sich zur Zeit nicht beantworten. Temperatur, Licht, Gezeitenwirkung 
kénnten hier maBgebend sein, aber auch Verschiedenheiten in der physi- 
kalisch-chemischen Beschaffenheit des Seewassers. Vorlaufig wissen wir 
ja aber nicht einmal, ob die Didzie auf genotypischer Trennung der Ge- 
schlechter beruht oder nicht. Da Harrmann (1925) an Ectocarpus siliculosus 
bei Neapel eine scharfe Scheidung der Geschlechter und niemals Mondézie 
beobachtet hat, liegt die Annahme erblicher Determinatoren nahe, durch 
die den Einzelindividuen bestimmte Tendenzen zu sexuellen Reaktionen auf- 
gepragt werden. Die relative Sexualitait wiirde dem nicht im Wege stehen, 
wenn wir eine abgestufte Wirkung dieser Faktoren voraussetzen. Der Helgo- 
lander Ect. siliculosus miBte dann freilich vom Neapler genotypisch ver- 
schieden sein; vielleicht fehlen ihm Faktoren, die das Uberwiegen des einen 
Geschlechts iiber das andere bedingen, iiberhaupt. 

Ort und Zeit der Beobachtung spielen, wie aus zahlreichen Angaben 
der Beobachter hervorgeht, fiir das Zustandekommen oder Nichtauftreten 
der Kopulation eine wichtige Rolle. Es geniigt wohl, wenn an dieser 
Stelle auf einige wenige der zuvor erwahnten Belege hierfiir hingewiesen 
wird. Bei Ectocarpus siliculosus konnte Kucxuck (1891) in Kiel keine Kopu- 
lation der Schwarmer aus plurilokuléren Behaltern erreichen, in Helgoland 
gelangen die Versuche Ende Juli, nicht aber im Mai und Juni. Kyzins 
(1918, 7) Versuche mit Material von der schwedischen Westkiiste verliefen 
negativ. Auf die positiven Erfolge von BrErTHOoLD, SAUVAGEAU, OLTMANNS, 
Hartmann (Mittelmeer) wurde schon mehrfach hingewiesen. Phyllitis 
zostertfolia gab im Februar und Marz in Rovigno reiche Kopulation (KuckucK 
1912), in Helgoland im Januar und April desselben Jahres keine. Py- 
lavella-Schwarmer plurilokularer Herkunft keimten in Knicurs (1923) Ver- 
suchen im Sommer nur agam, im Frithjahr wurde reiche Zygotenbildung 
gesehen. Wenn wir in diesem Zusammenhang die vielen vergeblichen Ver- 
suche, Schwarmer plurilokulérer Behalter zur Kopulation zu _bringen, 
die man mit anderen Phaeosporeen gemacht hat, betrachten, so darf wohl 
mit Sicherheit angenommen werden, daB wenigstens bei einem Teil der- 
selben der Erfolg deshalb ausgeblieben ist, weil Ort und Zeit azufallig nicht 
giinstig gewahlt waren. Ganz besonders gilt das fiir Formen mit so aus- 
gesprochenen Antheridien wie Ectocarpus Lebelii und Ect. Padinae. Natiir- 
lich bedarf diese Wirkung von Ort und Zeit einer niheren Prazisierung 
damit wir physiologisch etwas damit anfangen kénnen. Es handelt sich 
da in den einzelnen Fallen wohl um recht verschiedene Ursachen. Bei Py- 
lavella liegen, wie wir wissen, innere Griinde vor: die Sommerpflanzen sind 
diploid und diploide Schwarmer kopulieren nicht. Ich finde bei Knicut 
keine Angabe dariiber, ob sich die diploiden Pflanzen und deren pluriloku- 
lére Behilter hinsichtlich der ZellgréBe von den haploiden unterscheiden. 
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Nach der Kern-Plasmarelation sollte man das annehmen. Sind hier viel- 
leicht auch die Unterschiede nicht so auffallend, so kénnten sie bei anderen 
Arten stérker hervortreten. Von Sauvacgau (1895, IT) und K yin (1918) wird 
2. B. betont, daB bei A sperococcus die Individuen mit plurilokuliren Behiltern 
schmachtiger sind als die (diploiden) mit unilokularen, wobei allerdings noch 
festzustellen bleibt, ob der Unterschied auf GréBenverschiedenheiten der Zellen 
beruht?). Ich méchte glauben, daB das, was Sauvaceau Megasporangien nennt 
(bei Ectocarpus virescens, Ect. Padinae, Myrionema vulgare), diploide pluri- 
lokulare Behilter sind. Die ,,Meiosporen“’ méchte ich da, wo Antheridien 
vorhanden sind (Ect. Padinae), fiir 2 Gametangien halten, da wo Antheridien 
fehlen, ebenfalls fiir Gametangien aber ohne morphologische Geschlechts- 
differenzierung. Wenn diese Deutung, fiir die unter anderem auch das ver- 
schiedene Keimungsbild der sich agam entwickelnden Schwirmer aus Meio- 
und Megasporen bei Ectocarpus Padinae spricht (s. Fig. 70, S. 145), und die 
Tatsache, daB Sauvacrau (1920) bei Kulturversuchen aus Megasporen von 
-Ectocarpus Padinae Keimlinge erhielt, die wieder Megasporen bildeten, 
richtig ist, so diirfen natiirlich Mega- und Meiosporangien nie auf demselben 
Individuum vorkommen. Das wird nun fiir Ectocarpus virescens und Myrio- 
nema vulgare, wie wir oben sahen, von SAUVAGEAU auch ausdriicklich hervor- 
gehoben. Fiir Ectocarpus Padinae wird iiber die Verteilung nichts Bestimmtes 
angegeben. Die Abbildungen SauvaGEaus (1896/97, V, Fig. 8) sprechen jeden- 
falls nicht dagegen, daB es hier ebenso ist. Die auf den ersten Blick merk- 
wiirdige Tatsache des Vorkommens von dreierlei verschiedenen plurilokularen 
Behaltern bei Ectocarpus Padinae wiirde bei der Richtigkeit dieser Deutung 
nichts Auffallendes mehr haben. 

Sind nun, wie wir einmal mit allem Vorbehalt annehmen wollen, die 
,,Meiosporen® tatsichlich haploide Gameten, so muB nach SavuvaGEaus 
negativ verlaufenen Kopulationsversuchen weiter gefolgert werden, da’ 
ihre Neigung zur Kopulation mindestens zeitweise unterdriickt und die 
Zygotenbildung und -keimung durch generative Parthenogenesis ersetzt 
werden kann. Das kann kaum an etwas anderem liegen als an den AuBen- 
bedingungen. Seitdem es Kuess gelungen ist, bei Chlorophyceen-Gameten 
die Kopulation durch auSere Einfliisse (Zugabe von Nahrlésung) zu ver- 
hindern, hat ein solcher Schlu8B an sich nichts Unwahrscheinliches mehr. 
Leicht ware es méglich, daB eine Anreicherung an organischen Stoffen durch 
die Versuchspflanzen oder Bruchstiicke davon, die man in den Versuchs- 
gefaBen oder gar Hangetropfen bis zum Gametenaustritt oder noch langer 
belassen hat, der Kopulation vielfach hinderlich war. Ich méchte ferner 
die Aufmerksamkeit spiterer Experimentatoren auf Temperatur und Licht- 
intensitat lenken, da es doch immerhin auffallend ist, daB die Kopulationen 
in den siidlichen Meeren so viel haufiger beobachtet worden sind und, wie 
es scheint, gewohnlich viel glatter verlaufen als in nérdlichen?). Zur haploiden 
Parthenogenesis besteht ja bei den Phaeosporeen an sich schon eine grobe 
Neigung. Fast alle Beobachter, die die Kopulation studiert haben, geben an, 


1) Bei den Formen mit haploiden Zwerggenerationen (Dictyosiphon, Chorda, Lami- 
narien) spielen natiirlich andere Momente mit. i ; 

2) Nur beilaufig sei erwahnt, daB Karsakorr (1892) in ihren Versuchen mit 
Myriotrichia das Meerwasser erwirmt hat. Vielleicht hat sie diesem Umstand ihre Er- 
folge zu verdanken. — Mit Verallgemeinerungen wird man freilich vorsichtig sein miissen. 
Die geographische Verbreitung der Phacophyceen beweist ja ohne weiteres, daf die ein- 
zelnen Arten sehr verschieden angepaSt sind. So scheint die vorwiegend in nérdlichen 
Meeren vorkommende Zithoderma fatiscens auf niedere Temperatur abgestimmt zu sein; 
jedenfalls sah KuckucKk (1912, 174) bei Temperaturen in der Nihe des Nullpunkts 
(aber auch bei 15°) sehr rege Kopulationen. 
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in mehr oder weniger groBer Zahl parthenogenetische Entwicklung der 
Gameten gesehen zu haben. Wenngleich in vielen Fallen noch festzustellen 
bleibt, ob es sich wm die Weiterentwicklung haploider oder diploider Schwar- 
mer plurilokulirer Herkunft handelt, so ist doch an der Verbreitung der 
generativen Parthenogenesis nicht zu zweifeln. Erwiesen ist ihr Vorkommen 
fiir Pylaiella litoralis; fiir wahrscheinlich darf es angesehen werden bet 
Ectocarpus siliculosus (hier Weiterentwicklung der 2 un d 3 Gameten ohne 
Befruchtung, also Parthenogenesis und ,,Ephebogenesis”), Ect. secundus, 
Lithoderma fatiscens (Kuckuck [1912, 176]), Scytosiphon Lomentaria, Stictyo- 
siphon tortilis, Dictyosiphon foeniculaceus (SAUVAGEAU 1917). 

Es ist nun ferner gut méglich, daB bei vielen Ectocarpales die geschlecht- 
liche Fortpflanzung nicht nur an bestimmte AuSenbedingungen gekniipft 
ist, die in der Natur nur stellenweise und zeitweise verwirklicht sind, sondern 
daB sich die Kopulationsfahigkeit ganz verloren hat bzw. unter den in der 
Natur herrschenden Bedingungen nicht mehr zustande kommt. Wir haben 
in diesen Fallen zunachst keinen Anhaltspunkt, ob die Schwiarmer aus pluri- 
lokuliren Behaltern, die sich agam entwickeln, haploid oder diploid sind. 
Wenn solche Pflanzen auch unilokulare Behalter haben, so taucht aber 
die Frage auf, wie hier die Kernteilungen verlaufen. 

Bei den sexuellen Formen sind wohl zweifellos die ersten Kernteilungen 
im unilokuléren Sporangium das Stadium, in dem die Reduktion der Chromo- 
somenzahl durchgefiihrt wird. Nachgewiesen ist das zwar bei den Ectocarpales 
auch erst fiir Pylaiella. Die Analogiefalle bei den Cutleriaceen (Y AMANOUCHI 
1911, 1912), Chorda (Kyuin 1918), den Fucaceen (FARMER and WILLIAMS 
1897, 1898, StRasBuRGER 1897, YAmMANoucHI 1909, I) lassen aber ohne Be- 
denken eine Verallgemeinerung dieses Schlusses zu. Bei den asexuellen 
Formen, die regelmaBig pluri- und unilokulare Behalter bilden, sind danach 
zwei Méglichkeiten gegeben: entweder verliuft die ganze Entwicklung in 
der Haplophase oder sie verlauft in der Diplophase. In beiden Fallen wiirde 
die Reduktionsteilung in den unilokuliren Behaltern ausbleiben miissen. 
Solche Vorginge kénnten auch in den Entwicklungsgang der sexuellen Formen 
eingeschaltet sein. Wir kennen bei Pylaiella und vielen anderen Ectocarpaceen 
Pflanzen mit beiderlei Behiltern. Knicur scheint diese Pflanzen stets 
fiir diploide zu halten. Ich halte es nicht fiir ausgeschlossen, da sie auch als 
Haplonten vorkommen und Knicur bisher entgangen sind. Auf diese Még- 
lichkeit hat ja schon Kytin bei Asperococcus hingewiesen, freilich ohne 
entscheidende Beweise zytologischer Natur beizubringen (s. 0. S. 149). Spater 
ee Erfahrungen von YAMANOUCHI an Cutlertaceen sprechen auch 

afiir. 

_ Wieviel auf diesem Gebiete noch aufzukléren bleibt, das zeigen 
allein die vielen Phaeosporeen, bei denen bisher nur plurilokulare Behalter 
bekannt geworden sind. Die ganze Familie der Scytosiphonaceae Foslie 
(s. SETCHELL und Garpner 1925) gehdrt hierher mit den Gattungen Scyto- 
siphon Ag. em. Thur., Phyllitis Kiitz., Endarachne J. Ag., Colbomema Derb. 
et Sol, A ydroclathrus Bory. Die zwei ersten unter ihnen sind nun, wie wir 
sahen, fiir ihr sexuelles Verhalten bekannt. Wo findet da die Reduktion 
der Chromosomen statt ? Sollte vielleicht hier eine diploide Zwerggeneration 
eimgeschaltet sein, die den bisherigen Beobachtern entgangen ist, so dab 
wir auf ahnliche Uberraschungen gefaBt sein miiBten, wie sie uns durch das 
Studium der Laminarien in den letzten Jahren bescheert worden sind und damit 
nicht nur die Farne, sondern auch die Moose ihr Analogon bei den Phaeophyceen 
au is Ht mur nicht unbekannt, dab von Scytosiphon und Phyllitis 

nge beschrieben und abgebildet worden sind (s. Ottmanns 1922, II, 
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54 ff.). Bis zur Fruktifikation hat man aber meines Wissens die Entwicklung 
in Kultur nicht verfolgt. Wahrend Berrnoxp (1881, I, 412) Zygotenkeimlinge 
vor sich hatte, sie aber in 2 Monaten nur bis zur Entwicklung flacher, steriler 
Scheiben brachte, ist es nicht bekannt und auch nicht wahrscheinlich, da8 
die Abbildungen Kucxucks, die Ourmanns reproduziert, diploide Keim- 
linge darstellen. Kyrin (1918, 52) diirfte recht haben mit der Annahme, 
daB sich die beiden Algen meistens parthenogenetisch vermehren, ihren 
ganzen Entwicklungsgang also gewéhnlich in der Haplophase ohne Zwischen- 
schaltung unilokularer Sporangien durchmachen, die auch er fiir die einzigen 
Statten der Reduktionsteilung hilt. 


Nicht viel mehr wissen wir von der Fortpflanzung derjenigen - Ecto- 
carpales (sensu OLTMANNS), in denen wir bisher nur unilokulire Behalter 
kennen. Soweit es sich um vereinzelte Falle unter den Ectocarpaceen handelt, 
ist zu erwarten, da$ noch Individuen mit plurilokularen Behiltern, die denen 
mit unilokularen gleichgestaltet sind, gefunden werden. Es gehdren hierher 
aber ganze Gruppen wie die Desmarestiales und Chordariales (im Sinne von 
SETCHELL und GARDNER 1925) und ein Teil der Dictyosiphonales Setch. et 
Gard. Nachdem, wie wir sahen (s. S. 34), SAuvacrau bei einer zu letzterer 
Gruppe gehdérigen Art (Dictyosiphon foeniculaceus [Huds.] Grev.) Zwerg- 
pilanzen mit plurilokuliren Behaltern, deren Gametangiennatur kaum zu 
bezweifeln ist, gefunden hat, wird man mit einem gewissen Rechte vermuten 
diirfen, da8 diese Form des Entwicklungszyklus eine weitere Verbreitung 
hat. SEToHELL und GarpneR (1925) tragen dem Rechnung, indem sie die 
drei Gruppen einander folgen lassen und den Laminariales voranstellen. 


Wie bei anderen Thallophyten kommt auch bei den Ectocarpales ge- 
legentlich Kopulation von mehr als zwei Gameten vor. Brrruo.xp gibt fir 
Scytosiphon Lomentaria (1881, II, 407) und Ectocarpus siliculosus (1897, 418), 
Kuckuck (1912, 172) fiir Lithoderma fatiscens Polyspermie (Verschmelzung 
zweier $ Gameten mit einem Q) an. Ebensowenig wie bei analogen Vor- 
kommnissen unter den Griinalgen wissen wir, ob es in solchen Fallen zur 
Verschmelzung der drei Kerne kommt. 


2. Sphacelariales. 


Mit unseren Kenntnissen von der geschlechtlichen Fortpflanzung der 
Sphacelariales ist es noch weit schlechter bestellt als bei den Ectocarpales. 
Wir haben auch hier uni- und plurilokulére Behalter, auSerdem bei vielen 
Formen Organe der vegetativen Vermehrung in Gestalt von Brutknospen, 
die uns hier nur insofern interessieren, als ihr Auftreten vielfach zu einer Riick- 
bildung der anderen Fortpflanzungsarten gefiihrt zu haben scheint. Am ein- 
sehendsten ist die Gruppe von SauvacEau (1900—1914) studiert worden. 
Diese wichtigen Arbeiten verfolgen groBenteils morphologische Ziele und 
stiitzen sich vorwiegend auf totes Material. Beobachtungen am lebenden 
Objekt werden verhiltnismafig wenige mitgeteilt. Wenn daher SAUVAGEAU 
haufig von Antheridien, Oogonien, Gameten, Parthenogenesis usw. spricht, 
so griindet sich das auf Vermutungen und Analogieschliisse, die gewiB zum 
groBen Teil wahrscheinlich sind, aber der experimentellen Grundlage noch 
entbehren. Nur mit zwei Arten wurden Versuche gemacht, die mutmaBlichen 
Gameten zur Kopulation zu bringen; sie verliefen negativ. Bei der einen 
von ihnen, Sphacelaria Hystrix Suhr, kommen, auf verschiedene Individuen 
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verteilt, uni- und plurilokulére Behalter vor (SauvacEau 1902, 332 ff.). 
Die letzteren treten in zwei Formen auf, die auf verschiedenen, aber auch 
auf derselben Pflanze vorkommen kénnen: kleinfachrige, im Zustand der 
Reife orange gefarbt, bei der Entleerung zweigeiBelige Schwarmer von 
5,5—7,5:3—3,5 » GréBe mit Augenfleck aber ohne Chromatophor ent- 
lassend — und groBfachrige, deren 13—13,5:6,5—7,5 » groBe Schwarmer 
ebenfalls zwei GeiBeln und Augenflecke besitzen, auBerdem 3—5 Chromato- 
phoren. Dieser Befund léBt darauf schlieben, daB es sich um 3 und 
® Gameten handelt. Doch schlugen alle Versuche, sie zur Kopulation zu 
bringen, fehl, gleichgiiltig, ob die Gameten, die zusammengebracht wurden, 
von demselben oder von verschiedenen Individuen stammten. Die meisten 
»@ Gameten“ gingen zugrunde; nur wenige setzten sich fest, ohne sich weiter 
zu entwickeln. Uber das Schicksal der kleinen ($) Schwarmer wird nichts 
gesagt, doch ist kaum zu bezweifeln, daB sie alle sehr bald abstarben. SAUVA- 
GEAus Beschreibung des Versuches macht nicht gerade den Eindruck, als. 
seien die Kopulations- und Entwicklungsbedingungen giinstige gewesen. 
Man wird also kaum iiberrascht sein, wenn andere Versuche zu anderen 
Ergebnissen fiihren. 

Andere Versuche beziehen sich auf Cladostephus verticillatus Lyngb. 
Hier sind wie bei vielen anderen Sphacelariaceen nur einerlei plurilokulare 
Behalter bekannt, die auf anderen Individuen vorkommen wie die uniloku- 
laren. Die Schwarmer plurilokularen Ursprungs sind 6—8:3—5 yw groB, 
mit Augenfleck und einem Chromatophor versehen. SAUVAGEAU ver- 
fiigte mehrfach zu verschiedenen Jahreszeiten und an verschiedenen Orten 
tiber schwarmendes Material. Obwohl er im hangenden Tropfen Schwarmer 
nicht nur von einem Cladostephus-Biischel, sondern auch solche verschiedener 
Herkunft zusammenbrachte, konnte er nie Kopulation baw. Gebilde mit 
2 Augenflecken wahrnehmen. Die Schwarmer blieben ziemlich lange beweg- 
lich, setzten sich dann fest und keimten. Es gelang, die Keimlinge zu betracht- 
licher GréBe aufzuziehen, bis zur Fruktifikation wurden sie jedoch nicht 
gebracht. Aus SauvaGcEAus Angaben ist leider nicht ersichtlich, wieviele 
Kombinationen mit Schwarmern verschiedener Pflanzen er gemacht hat. 
Wenn Cladostephus streng didzisch ist, so kénnte das negative Ergebnis 
allein darauf beruhen, da nur ein Geschlecht zur Verfiigung stand. 

Das ist so ziemlich alles, was an experimentellem Material vorliegt. Was. 
sich sonst iiber das sexuelle Verhalten sagen laBt, beruht groBtenteils auf der 
Deutung morphologischer Bilder. Da sich daraus wenigstens einige Anhalts- 
punkte und Richtlinien fiir spatere Untersuchungen ergeben, will ich, haupt- 
sichlich im Anschlu8 an SauvaGEaus Arbeiten, einige dieser Angaben zu- 
sammenstellen. Wir finden alle Varianten in Form und Verteilung der pluri- 
und unilokularen Behalter wieder, die uns bei den Ectocarpales begegnet 
sind; an Mannigfaltigkeit wird die letztere Gruppe sogar noch iibertroffen. 
Ks gibt Arten, bei denen bisher nur unilokulére Behalter bekannt sind (z. B. 
Sphacelaria britannica Sauv., Sph. plumula Zan., Sph. pulvinata Hook. et 
Hary.), andere, bei denen wir nur plurilokulare kennen (z. B. Sph. biradiata 
Asken., Sph. bracteata Sauv., Sph. pygmaea Lenorm.).  Teilweise beruht 
das gewiB auf mangelhafter Kenntnis, wie es ja auch Formen gibt, bei denen 
man bisher ttberhaupt keine Fortpflanzungsorgane gefunden hat. Das sehr 
seltene Auftreten plurilokularer Behalter bei Arten, die zu den haufigen und 
oft untersuchten gehéren (Sphacelaria vadicans Harv.), lat es immerhin 
moglich erscheinen, da sie bei gewissen Arten ganz in Wegfall gekommen 


sind. Fir die Annahme von Zwerggenerationen haben wir vorlaufig keine 
Anhaltspunkte. 
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__ Die Faille, in denen uni- und plurilokulire Behalter vorkommen, lassen 
sich folgendermaBen gliedern: 


I. Eimerlei Art plurilokularer Behalter: 


1. uni- und plurilokulire Behalter auf demselben Individuum: 
Sphacelaria Bornetii Hariot, Sph. chorizocarpa Sauv., Shh. 
tribuloides Menegh.; 

2. uni- und plurilokulare Behilter auf verschiedenen Individuen: 
Sphacelaria bipinnata Sauv., Sph. intermedia Sauv., Clado- 
stephus verticillatus Lyngb., Clad. spongiosus Ag.; 


If. Zweierlei Art plurilokulirer Behalter: 


1. plurilokulire Behilter nach dem Typus der ,,Meio‘‘- und ,,Mega- 
sporangien™ (wie bei Ectocarpus virescens) gebaut. Unilokulire 
Behalter, ,,Meiosporangien“ und ,,Megasporangien‘ auf ver- 
schiedenen Individuen: Sphacelaria furcigera Kiitz.); 

2. plurilokulére Behalter nach dem Typus der ,,Antheridien‘‘ 
und ,,2 Gametangien“ (wie bei Ectocarpus Lebelit); 


a) unilokulire Behalter auf anderen Individuen als die beiden 
plurilokularen; letztere monézisch verteilt: Sphacelaria Hystrix 
Suhr, Halopteris filicina (Grat.) Kiitz., Phloeocaulon botryo- 
cladus Reinke (?), Phil. spectabile Reinke, Phil. squamulosum 
Geyler, Ptilopogon botryoides Reinke (?); 

b) unilokulare Behalter auf anderen Individuen als die beiden 
plurilokularen; letztere diézisch verteilt: vermutlich Sphace- 
laria harveyana Sauv.; 


3. plurilokulire Behalter nach dem Typus der ,,Antheridien‘ 
(die Facherung unvollkommen, bei der Entleerung nicht mehr 
vorhanden), auBerdem ,,Oogonien*’ mit einem Ei, das wahr- 
scheinlich unbegeiBelt ist. Verteilung dieser beiden Gebilde 
monézisch, Ferner auf besonderen Individuen unilokulare 
Behalter: Halopteris scoparia Sauv. (= Stypocaulon scoparium 
Kiitz.), Hal. hordacea Sauv., auBerdem gehéren wahrscheinlich 
hierher: Halopterts brachycarpa Sauv., Hal. congesta Sauv. 
(= Anisocladus congestus Reinke), Hal. funicularis Sauv. 


Es ist natiirlich nicht schwer, sich auf Grund dieser Befunde ein hypo- 
thetisches Bild vom Verlauf der geschlechtlichen Fortpflanzung und dem 
Entwicklungsgang der aufgefiihrten Arten zu konstruieren. Besser wird 
es sein, wir warten entscheidende Untersuchungen ab, das um so mehr, 
als nach den neuerdings bekannt gewordenen Ergebnissen von Miss 0. Crinr 
(1926) an Sphacelaria cirrhosa var. Aegagropila (Ag.) Wittr. uns auch in 
dieser Phaeosporeengruppe Uberraschungen bevorstehen diirften. Hier 
sollen die Schwarmer der unilokuliren Behalter kopulieren, wahrend die 
plurilokuliren Behalter nur diploide, nicht kopulationsfahige Schwarmer 
bilden. Da die Reduktionsteilung in den unilokularen Behaltern _ statt- 
findet, wiirde somit die Haplophase auf die Gameten beschrénkt sein. Alle 
Individuen waren diploid, gleichgiiltig, ob sie uni- oder plurilokulare Behalter 
tragen, und wir hatten eine Reduktion der haploiden Generation, die weiter 
geht als bei den Laminarien und mit der der Fucaceen iibereinstimmt. 


1) SETCHELL und GARDNER (1924, 724) beschreiben eine Sphacelaria furcigera 
Kiitz. und geben davon Taf. 19, 58 ein Bild, wonach ein groB- und ‘ein kleinfachriger 
Behilter auf derselben Pflanze sitzen. 
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3. Cutleriales. 


Die Cutleriales sind durchgehends anisogam. Die Gameten ent- 
stehen in plurilokuliren Makro- und Mikrogametangien, sie sind der Gestalt 
nach gleich, auch beide begeibelt, der Gréfe nach aber erheblich verschieden. 
Verschieden ist auch die Zahl der Chromatophoren, deren in den 2 Gameten 
zahlreiche, gréBere, in den 3 nur zwei kleine vorhanden sind, ferner, wie wir 
gleich sehen werden, das physiologische Verhalten. 

Zanardinia collaris Crouan ist die erste Phaeosporee, bei der geschlecht- 
liche Fortpflanzung festgestellt wurde, und zwar durch RemKeE[1876*) 1878, IT]. 
REINKE hat den Austritt der Q und ¢ Gameten aus den Gametangien ver- 
folgt, hat festgestellt, daB die Schwarmdauer der 2 Gameten nur kurz ist, 

und da nach dem Festsetzen die 
Kopulation eintritt, indem jeweils 
ein g Schwarmer in einen Q ein- 
dringt. Die Zygote umgibt sich 
mit einer Membran und keimt 
binnen kurzem zu einem aus einer 
einfachen Zellreihe bestehenden 
Faden aus. Zanardinia ist moné- 
zisch, 9 und gj Gametangien wach- 
sen gemischt auf demselben Thal- 
lus (s. Fig. 77). Auf anderen, 
gleichgebauten Thalli finden sich 
ausschlieBlich unilokulare Behal- 
ter mit 4 Sporen (Tetrasporan- 
gien). Die Zoosporen schwarmen 
eine gewisse Zeit, setzen sich dann 
fest und keimen direkt. REINKE 
(1878, I, 85) hat auch schon eine 
Generationswechselbeziehung zwi- 
schen beiderlei Thalli angenom- 
men. Durch YamAnoucui (1911, 
1913) wurden die Kernverhalt- 
Fig. 77 (mach YAMANOUCHI). Zanardinia col. nisse aufgeklart. In den vegeta- 

faris, Q und $ Gametangien. tiven Zellen der Gametangien bil- 
denden Pflanzen haben die Kerne 

22 Chromosomen. Diese Zahl andert sich waihrend der Zellteilungen in den 
Gametangien nicht, sie ist auch den Gameten eigen; es ist also die Haploidzahl. 
Bei der ersten Teilung des Zygotenkerns treten 44 Chromosomen auf. Bei 
allen vegetativen Teilungen der aus der Zygote hervorgehenden Pflanze 
bleibt die Diploidzahl erhalten. rst in den auf dieser entstehenden 
unilokularen Behaltern andert sich das Bild. Der erste Kern dieser 
Sporangien macht das typische Synapsisstadium durch; in der darauf- 
folgenden Diakinese sind 22 bivalente Chromosomen zu zahlen. Die Zoo- 
sporen sind wieder haploid. Sie entstehen zu 8, 16 oder 32 im Sporan- 
gium und entwickeln sich ohne Kopulation zu neuen Geschlechtspflanzen. 
a ae aie wo auch Yamanovucuis Untersuchungsmaterial stammt, 
aten flanzen mit reifen Zoosporangien von Anfang Januar bis Mitte 
Februar auf, Pflanzen mit reifen Gametangien Ende Februar und im Marz; 


1) DaB der ein Jahr vorher (1875) veréffentlichten Mitteil A uber 
die Sexualitit von Dictyosiphon eine irrtiimliche D 2p. Beobadh Guetta oat 
L eutung der B 
liegt, wurde schon oben (S. 138) hervorgehoben. amnseiaaarnis ie 2 


Phaeophyceae. 161 


diese Reifezeiten sind jedoch offenbar von den klimatischen Bedingungen 
stark abhangig, da RErInKE 1875 bereits im November und Dezember Spo- 
rangien und Geschlechtsorgane fand. Den Entwicklungsgang in der Natur 
stellt sich Yamanovucnt (1913, 29) folgendermaBen vor: Die Pflanzen sind 


perennierend, wahrend eines groBen Teils des Jahres also steril. Nach der 
Beschaffenheit der am Stand- 


ort in verschiedenen Jahres- 
zeiten zu findenden Keimlinge 
zm urteilen, braucht eine 
Pflanze bis zur Fruktifika- 
tionsreife etwa 1 Jahr. Aus 
den im Marz entstandenen Zy- 
goten entwickeln sich also bis 
Anfang des niichsten Jahres 
Tetrasporangien tragende Spo- 
rophyten. Die Entwicklung 
der Tetrasporen zu geschlechts- 
reifen Pflanzen dauert durch- 
schnittlich einige Wochen lan- 
ger. Man findet Gameto- und 
Sporophyten an demselben 
Standort durcheinanderwach- 
send. 

Die Darstellung Yama- 
NOUCHIS stimmt mit 
der REINKEs insofern 
nicht iiberein, als 
YAMANOUCHI par- 
thenogenetische Ent- 
wicklung _ isolierter 
Makrogameten _ be- 
obachtet hat, wiah- 
rendletztere in REIN- 
KES Material stets 
agugrunde gingen. 

Cutleria gleicht 
im Bau der Fort- 
pfilanzungsorgane im 
wesentlichen Zanar- 
dinia (Fig. 78). Die 
© Gameten von Cut- 
leria multifida sind : 

nach Kuckucks Fig. 78 (nach THURET aus OLTMANNS). Cutleria multifida 
(Mskr.) Messungen 1 Biischel mit Q Gametangien. 2 ¢ Gametangien. 

im Durchschnitt 
26-1 u lang und 14,9 uz breit, bei den 3 ist das Verhiltnis 5,8: 3,2. Beide 
Cutleria-Arten (C. multifida [Sm.] Grev. und C. adspersa [Roth] de Not.) 
sind diézisch. Ausnahmen von diesem Verhalten hat Kucxuck (Mskr.) 
in zwei Fallen an Material von Cudleria multifida, das er bei Rovigno ge- 
sammelt hatte, gesehen. Die beiderlei Gametangien kamen bei einem Exem- 
plar gemischt in demselben Sorus vor. An dem anderen Exemplar wurden 
auberdem rein ¢ und rein 2 Sori gefunden. Wegen des eigenttimlichen Zu- 
standekommens der Cutleria-Thalli (Verklebung von Zellfaden) kann man 


Kniep, Sexualitit. gt 


t: | 
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daran denken, da8 in den beiden Fallen eine chimarenartige Verbindung 
verschiedengeschlechtiger Pflanzen vorlag, so daB es sich nur wm scheinbare 
Ausnahmen handeln wiirde. Da iiber die Verteilung der verschiedenen Sori 
nichts gesagt wird, laBt sich die Frage nicht diskutieren, Fitr sehr wahr- 
scheinlich halte ich die Méglichkeit wenigstens in dem einen der beiden Falle 
nicht*). 

in bedeutender Unterschied zwischen Zanardinia und Cutleria besteht 
bekanntlich darin, daB die unilokuliren Behilter bei letzterer auf ganz anders- 
gestalteten, scheibenférmigen Thalli auftreten, der Aglaozonia-Form. Cutlerva 
multifida ist Aglaozonia parvula Zan., Cull. adspersa Aglaozonia melanoidea 
Schousb. zugeordnet. 

Wir wollen zunichst den Entwicklungsgang der Cudleria multifida 
kurz verfolgen, wie er sich im Golf von Neapel, wo geschlechtliche und un- 
geschlechtliche Pflanzen haufig sind, mutmaBlich abspielt. RermKe (1878, IT) 
und FaLKeNnBERG (1879) haben hier ihre grundlegenden Untersuchungen 
ausgefiihrt. Das Material, mit dem Yamanovucut (1912) seine zytologischen 
Arbeiten und seine Kulturen gemacht hat, stammt ebenfalls von dort. Natur- 
beobachtung, Kulturversuche und zytologisches Verhalten stiitzen iiberein- 
stimmend die Annahme, daB in Neapel Cudleria multifida in regelmabigem 
Generationswechsel lebt. In der haploiden Phase (¢ und 9 Geschlechts- 
pflanzen) haben die Kerne 24 Chromosomen. Die Kernverschmelzung in 
der Zygote wurde von Yamanovucui festgestellt. Aus der Zygote entwickelt 
sich, wie FALKENBERG Zuerst nachgewiesen und YAMANOUCHI durch seine 
Kulturen bestitigt hat, das Aglaozonia-Stadium (in der Literatur vielfach 
namentlich in den Jugendstadien, die durch ein Siulchen mit basaler Scheibe 
ausgezeichnet sind, als ,,Form FALKENBERG bezeichnet). Die Diplophase 
(48 Chromosomen) erhalt sich bis zur Bildung der unilokulaéren Sporangien, 
wo, wie bei Zanardinia, die Reduktion der Chromosomenzahl vor sich geht. 
Die Schwarmer der Aglaozoma keimen stets ohne Kopulation und erzeugen 
Cutleria-Pflanzen. — Nach JANczEwskis (1883) Beobachtungen bei Antibes 
zu urteilen, verhalt sich Cutl. adspersa dort ebenso. 

Bis dahin ist alles sehr klar und einfach. Da REINKE und FALKENBERG 
iibereinstimmend angeben, daB 2 Gameten, die der Befruchtung entzogen 
sind, sich nicht parthenogenetisch entwickeln, so kénnte nichts natiirlicher 
erscheinen als der SchluB, da Generations- und Kernphasenwechsel sich 
in Neapel ausnahmslos in der geschilderten Weise abspielen, also auch stets. 
zusammentfallen. Schon Yamanoucuts Beobachtungen lassen indessen 
schlieBen, daB hiervon Abweichungen vorkommen. Yamanoucut erhielt 
im Gegensatz zu seinen Vorgingern in Kultur (und es ist nicht einzusehen, 
warum das nicht auch — wenn auch vielleicht selten — in der Natur vor- 
kommen sollte) Keimung unbefruchteter Makrogameten. Sie ist gegeniiber 
der der Zygoten etwas verzigert, auch die weitere Entwicklung verlauft 
langsam und stimmt z. B. insofern nicht ganz mit der der Zygotenkeimlinge 
iiberein, als ein typisches ,,Saulchen‘ nicht gebildet wird. Das Endresultat 
der iiber 75 Tage verfolgten Entwicklung war aber jedenfalls eine Scheibe 
vom Aglaozonia-Charakter. Diese Aglaozonia ist haploid. Leider wurde 
sie nicht zur Fruktifikation gebracht. 


1) In Kulturversuchen hat SauvaGEau (1908, II, 698) aus Zoosporen Cutleria 
adspersa-Pflanzen mit @ und ¢ Gametangien erhalten, die er fiir scheinbare Herma- 
phroditen hilt, entstanden durch enge Verwachsung weiblicher und mannlicher Keim- 
linge. Schon JANCZEWSKI (1883, 212) hebt hervor, daB® bei der streng diézischen Czi2. 


adspersa 3 und Q Pflanzen an der Basis oft so eng verbunden sind, daB es unméglich 
ist, sle zu trennen, ohne sie zu verletzen. ; 
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Der Fall zeigt also eine Komplikation, wie sie uns bei den Ectocarpales 
mehrfach begegnet ist. Die Mannigfaltigkeit der Abweichungen von dem 
oben geschilderten Entwicklungsgang, den wir (zunichst aus rein praktischen 
Griinden) den typischen nennen wollen, ist jedoch damit bei weitem nicht 
erschépft. Es wiirde den Rahmen dieser Darstellung iiberschreiten, wenn 
ich hier eine ins einzelne gehende Beschreibung der morphologischen Be- 
schaffenheit der verschieden gestalteten Keimlinge, die von den einzelnen 
Forschern beobachtet worden sind, und ihrer Entwicklung geben wollte. 
Ks sei hierfiir auf die ausfiihrliche Schilderung von SauvacEau (1899, I), die 
alles altere Beobachtungsmaterial zusammentfaBt, sowie auf die Darstellungen 
bei Yamanovucui (1912), Bonner (1914) und Ovrmanns (1922) verwiesen. 

Ich begniige mich mit folgender Ubersicht. 

Als Keimungsprodukte treten auf: 

1. typische Aglaozonien. Thre Entwicklung beginnt mit einem Saulchen, 
das sich an der Basis zu einer Scheibe verbreitert (Form FALENBERG); 

2. typische Cudlerien. Die Entwicklung beginnt mit einem monosiphonen 
Faden, der mit Rhizoiden dem Substrat anhaftet und an der Basis, in der 
sogenannten thallogenen Zone, Seitenzweige treibt (Form THURET); 

3. zwischen Typus 1. und 2. gibt es Ubergiinge bzw. es kénnen beide 
Typen in Kombination auftreten; wir sehen dann ein kleines Saulchen, das 
an der Spitze zu einem Cudleriafilament fortwachst und sich an der Basis 
m einer Aglaozoniascheibe verbreitert (Form CHuRCH); 

4. monosiphone, konfervoide Faden, die, ohne zu flachenformigen 
Thalli zu werden, zur Fruktifikation (Gametangienbildung) schreiten (Form 
Kucxuck). 

Diese Keimungsprodukte kénnen nun von Zoosporen, Zygoten und un- 
befruchteten Makrogameten herriihren. Ich will versuchen, von den bekannt- 
lich sehr abweichenden Ergebnissen der einzelnen Forscher ebenfalls eine Uber- 
sicht zu geben: 

I. Aus Zoosporen der Aglaozonia kénnen entstehen: 
1. Cutlerten (Keimlinge der Form THuREt). 
Kuckuck (1899, I). Versuche in Helgoland. Cutl. multifida. 
Die erhaltenen Pflanzen waren 9. 
SAuvAGEAU (1908, I). Versuche in Banyuls (Mittelmeer). Cudd. 
adspersa. Erhielt 2 und § Pflanzen. 
YAMANOUCHI (1912). Versuche in Neapel. Cutl. multifida. 
Die Keimlinge wurden nicht bis zur Gametangienbildung 
verfolgt. 
2. Konfervoide Cutlerien (Form Kuckuck). Se 
Kuckuck (1899, 1). Versuche in Helgoland. Cutl. multifida. 
Die erhaltenen Pflanzen gréBtenteils steril, einige mit 
2 Gametangien. e 
Cuurcn (1898). Versuche in Plymouth. Cwtl. multifida. 
Pflanzen mit Antheridien. : 
SauvaGEAu (1907, I). Versuche in Banyuls (Mittelmeer). Cadi. 
adspersa. 2 und ¢ Pflanzen. 
3. Mittelbildungen zwischen Cudleria und Aglaozoma (Form 
CuuRcH)!). hs 
Cuurcn (1898). Versuche in Plymouth. Cutl. multifrda. 
Kucxuck (1899, I). Versuche in Helgoland. Cul. muliifrda. 
Teilweise mit 2 Gametangien (s. Fig. 79). 
‘é na yy Die Keimlinge neigen teilweise mehr zur Cuzlerza (konfervoid), teilweise mehr 


zur Aglaozonta (Form FALKENBERG). 
Lut 
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4. Aglaozonien (Keimlinge der Form FALKENBERG). ; 
Kucxuck (1899, I, 107). Versuche in Helgoland. Cutl. multi- 
fida. Keine Zoosporangien. 
Sauvaceau (1908, II). Versuche in Banyuls (Mittelmeer). 
Cutl. adspersa. Neben 9 und 3 Cutlerien traten in 1% der 
Falle Aglaozonien auf. Ob sie Zoosporangien bildeten, 
wird nicht gesagt. 


II. Aus Zygoten kénnen entstehen: 
1. Aglaozonien (Form FALKENBERG). 7 

FALKENBERG (1879). Versuche in Neapel. Cutl. multifida. 
Die Keimlinge wurden nicht bis zur Zoosporangienbildung 
gebracht. 

JANCZEWSKI (1883). Versuche in Antibes. Cul. adspersa. 
Zoosporangienbildung nicht beobachtet. ; 

Kucxuck (1904 Mskr.). Versuche in Rovigno. Cutl. multi- 
jida. Zoosporangienbildung nicht beobachtet. 

Yamanoucuti (1912). Versuche in Neapel. Cutl. multifida. 
Zoosporangienbildung nicht beobachtet. 

2. Mittelbildungen zwischen Aglaozonia und Cutleria (Form 
CHURCH). 

Kucxuck (1904 Mskr.). Versuche in Rovigno. Cutl. multi- 
fida. 

III. Aus unbefruchteten 29 Gameten kénnen entstehen: 
1. Cutleria (Form THuRET). 

THurRET (1850). Versuche in Saint-Vaast-la-Hogue (Kanal). 
Cutl. multifida. Fruktifikation wurde nicht erhalten. 

SauvaGeau (1908, Il). Versuche in Banyuls (Mittelmeer). 
Cutl. adspersa. Die Keimlinge der Form ,,THuREtT* traten 
in sehr geringer Zahl (0,2°%) neben Aglaozonien auf. Uber 
Gametangienbildung wird nichts angegeben. 

SAUVAGEAU (1908, III). Versuche in Banyuls (Mittelmeer) mit 
Gameten von Cutleria adspersa-Pflanzen, die im Aquarium 
aus Zoosporen gezogen waren. Aus SAUVAGEAUS Angaben 
ist zu schlieBen, daB die parthenogenetisch entstandenen 
Pflanzen teils 2, teils g waren (daneben traten zu etwa 
50% Aglaozonien auf). 

2. Mittelbildungen zwischen Cutleria und Aglaozonia (Form 
CHURCH). 

SAUVAGEAU (1899, 1). Cutl. adspersa. Beobachtung in der Natur, 
epee auf Thalli der Cudleria. Ursprung nicht ganz 
sicher. 

3. Aglaozonia (Form FALKENBERG). 

CuurcH (1898). Versuche in Plymouth. Cul. multifida 
Sterile Thalli. 

SauvAGEAu (1899, I). Versuche in Guéthary (Golf von Biscaya). 
Cutl. adspersa. Sterile Thalli. 

Kuckuck (1904 Mskr.). Versuche in Rovigno. Cudl. multi- 
fida. Sterile Thalli. 

Yamanoucu! (1912). Versuche in Neapel. Cutl. multifida. 
Sterile haploide Thalli. . 


_Diese Zusammenstellung zeigt, wie mannigfach die Abweichungen vom 
»typischen™ Entwicklungsschema sein kénnen. Trotzdem kann auf Grund 
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der bisherigen Beobachtungen nicht unbedingt gesagt werden, da8 ,,aus 
allem alles“ werden kann. So ist z. B. niemals mit Sicherheit festgestellt 
worden, daB aus Zygoten direkt wieder Cutlerien hervorgehen?), 


Ks ist begreiflich, daB man angesichts die- 
ser Ergebnisse den Schlu8 gezogen hat, von einem 
regelmaBigen Generationswechsel kénne bei Cut- 
leria nicht die Rede sein. Wenn wir Neapel aus- 
nehmen, so ist das gewiB richtig. Da Aglaozonia 
perennierend ist und offenbar die Fahigkeit hat, 
sich durch Zoosporen ohne Zwischenschaltung der 
Cutleria zu. vermehren, so sind die Vorbedingun- 
gen dafiir gegeben, da sich, wie es tatsichlich der 
Fall ist, ihr Verbreitungsgebiet iiber das der Cut- 
leria erstreckt. Cutleria wire an und fir sich 
auch befahigt, in fortgesetzter parthenogenetischer 
Fortpflanzung sich als solche zu erhalten. Es ist 
jedoch eine verhiltnismaBig kurzlebige, nach 
Cuurcu (1898, 101) an einen engeren Temperatur- 
bereich angepaBte Pflanze, die je nach der Breite, 
in der sie vorkommt, nur zu gewissen Jahreszeiten 
lebensfaihig ist, so da ihr Fortleben an die Zwi- 
schenschaltung des Aglaozonia-Stadiums gekettet 
zu sein scheint?). 


Alle Deutungsversuche, die darauf abzielen, 
den Entwicklungsverlauf unter Beriicksichtigung 
aller Abweichungen auf eine einheitliche Formel 
zu bringen, fiihren vorlaufig notwendig in das 
Gebiet der Spekulation. Trotz der groBen darauf 
verwandten Miihe ist das vorliegende Beobach- 
tungsmaterial noch viel zu unvollstandig. Niemand 
hat z. B. mehr als zwei Generationen fortlaufend 
verfolgt, in keinem Falle ist es in Kultur gelungen, _ 
Aglaozonien zur Zoosporangienbildung zu bringen, Fig. 79 (mach Kuckuck 
auch wenn die Versuche sich iiber 8 Monate er- Rlicsne cece 
streckten. Hs ist zu hoffen, daB Versuche mit gynq Cxuéleria: an einer 
Meerwasser, dessen Stickstoffgehalt durch Nitrat- g/aozoniascheibe hat sich 
zusatz erhoht ist, hier bald Wandel schaffen werden. ein Faden entwickelt, der 
Was aber weiter vor allem fehlt, das ist die zyto- tt Ne eat he 
logische Untersuchung der abweichenden Fille. _ : 
Wir wissen einzig und allein (durch Yamanovucut [1912, 1913], dab Q Cut- 
leria-Gameten sich parthenogenetisch zu haploiden Aglaozonien entwickeln 
und da8, wie ja zu erwarten, aus unbefruchteten Makrogameten der Za- 


nardinia haploide Keimlinge entstehen. 


1) SauvaGeAu (1899, I, 355) halt es zwar fiir wahrscheinlich, da8 epiphytische 
Keimlinge vom Cut/eria-Typus, die er bei Guéthary auf Cutleria adspersa fand, Zygoten- 
keimlinge waren, weil an dem Standort mannliche Pflanzen zahlreicher als weibliche 
waren. Der unmittelbare Beweis hierfiir fehlt aber vorlaufig. 

2) Ich entnehme der Literatur tiber das zeitliche Auftreten der Cwtleria folgende 
Daten (C. m. = Cutleria multifida; C, a, = Cutl. adspersa): Neapel: C. m. Dez. bis April, 
C. a. Nov. bis Marz; Rovigno: C. m. Friibjahr (bis Mitte Mai); Triest: C. m, Dez. bis 
Aug., vom Juni ab fruktifizierend; Antibes: C. a. Jan. bis Anfang Sommer; Banyuls 
(Mittelmeer): C. a. Febr. bis April (Fruktifikationszeit); Golf von Biscaya: C. a. Winter 
bis Friihjahr; Plymouth: C. . April bis Sept.; Helgoland: C. m. Mitte Juli bis Anfang 
Sept. (selten!); Norwegen: C. m. Juli bis Sept. (Fruktifikationszeit). 
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“1... Das weitere Schicksal dieser Pflanzen ist aber unbekannt. Entstehen in 
beidéen Fallen Zoosporangien? Wenn ja, dann mu in ihnen die Reduktions- 
teilung unterbleiben. Oder entstehen Gametangien, bei A glaozomia etwa nach 
Art der Fig. 79 abgebildeten Pflanze? Oder etwa beides? Es ware leicht- 
sinnig, hier zu prophezeien. Bonnet (1914, 98) hat versucht, eine hypothetische 
Deutung zu geben, die seiner Meinung nach allen Tatsachen gerecht wird. 
Sie gipfelt darin, da8 Pflanzen vom Cudleria-Typus (Form THURET) stets 
haploid sein sollen, wihrend aus diploiden Keimzellen, gleichgiiltig welcher 
Art sie sind, Aglaozonien (Form FarkenBerG) hervorgehen sollen. Wenn 
somit aus einem Makrogameten auf parthenogenetischem Wege eine Cutleria 
entsteht, so handelt es sich um generative (haploide) Parthenogenesis, ent- 
steht eine Aglaozonia, so liegt somatische Parthenogenesis vor. Die Kizelle 
muB also in diesem Falle diploid sein, und diese Diploidie soll durch ,,Pseudo- 
gamie“’ (Somatogamie) etwa wie bei Lastrea pseudo-mas var. polydactyla 
Wills (Farmer und DicBy 1907) zustandekommen. Wenn Aglaozoma- 
Zoosporen wieder Aglaozonien den Ursprung geben, so ist im Zoosporangium 
der Mutterpflanze die Reduktionsteilung ausgefallen. Dab diese Deutung 
nicht auf alle Falle zutrifft, zeigen schon YAMANoucuIs haploide Aglaozomen, 
die Pseudogamie ausschlieBen. Auch die ,,Form Cuurcn™ ist in der Deutung 
nicht beriicksichtigt. Dadurch, dab man sie fiir eine teratologische Bildung 
halt, ist ihr Zustandekommen natiirlich nicht erklart. Sie wiirde, da sie teil- 
weise zur Gametangienbildung gebracht worden ist, nach BonneT wohl am 
ehesten als eine (durch AuSeneinfliisse) modifizierte Cutleria aufzufassen 
sein}, teilweise vielleicht auch als eine Aglaozoma. An und fiir sich liegt zu 
einer so engen Beziehung zwischen Kernphasen- und Generationswechsel, wie 
Bonnet sie in seiner Hypothese annimmt, gar kein Grund vor. Es bedarf 
heute keiner Hervorhebung mehr, daB sowohl Gametophyt wie Sporophyt 
im haploiden und diploiden Zustand auftreten kénnen, und wir wiirden nichts 
erfahren, wofiir es nicht schon Analoga gabe, wenn sich herausstellen wiirde, 
daB alle diese Méglichkeiten bei Cuélerca realisiert sind. Trotzdem erscheint 
diese Untersuchung dringend nétig und verspricht in mancher Beziehung 
wichtige Aufschliisse. 

So fiir die Frage der Geschlechtsbestimmung. Wie steht es damit ? 
Wenn wir bei einer Pflanze in der Natur und auch im Experiment — obwohl 
hier die Erfahrungen noch recht sparlich sind — so scharfe Geschlechts- 
differenzierung und so strenge Geschlechtertrennung finden wie bei den 
Cutlerien, so sind wir zu der Annahme geneigt, da diese Geschlechter- 
trennung auf genotypischer Basis beruht. Zanardinia wire danach geno- 
typisch monézisch, Cutleria genotypisch didzisch. Der fiir Cutleria ent- 
scheidende Versuch: Aufzucht geschlechtsreifer Cudlerien aus den 8 (bzw. 
16 oder 32) Schwérmern eines normalen Aglaozonia-Zoosporangiums ist 
noch nicht ausgefiihrt worden. Es gibt indessen Tatsachen, die — wenigstens 
auf den ersten Blick — dieser Annahme entgegenstehen. Wenn ein 2 Gamet 
einer Cutleria sich parthenogenetisch entwickelt und daraus direkt oder auf 
dem Umwege iiber eine haploide Aglaozonia wieder Geschlechtspflanzen 
hervorgehen, so ware bei genotypischer Geschlechtsbestimmung zu erwarten, 
dab diese Geschlechtspflanzen wieder weiblich sind. Fiir Helgoland, wo bisher 
— sehr selten zwar in der Natur, éfter in Kultur aus Zoosporen!) — nur 


1) Da die Kulturversuche zeigen, da8 in den Helgolinder Aglaozonia-Schwirmern 
die inneren Bedingungen fiir die Entwicklung von Cuwtleria-Pflanzen gegeben sind, so 
kann die grofe Seltenheit normaler, voll entwickelter Cuwtlerien kaum auf etwas anderem 
beruhen als darauf, daf® sie dort in der Natur keine giinstigen Entwicklungsbedingungen 
finden. Vielleicht sind, ahnlich wie im Christiania-Fjord (s. GRAN 18938, 25), geschlecht- 
liche Zwergpflanzen nicht selten und bisher gré8tenteils der Beobachtung entgangen. 
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weibliche Cutlerien beobachtet worden sind, kénnte man danach vermuten, 
daB sich der ganze Entwicklungsgang in der Haplophase abspielt und die 
Besiedelung vielleicht auf weibliche Cudlerien oder haploide Aglaozonien 
guriickgeht. Oben (S. 164) bereits erwihnte Versuche von SAUVAGEAU 
(1908, IIT) scheinen jedoch zu zeigen, da8 aus unbefruchteten 2 Gameten 
von Cutleria adspersa sowohl 2 wie 3 Cutlerien hervorgehen kénnen. Aller- 
dings la8t die (sehr kurze) Darstellung der Ergebnisse noch einigen Zweifeln 
Raum. Savvaceau hat mit isolierten Makrogameten und gleichzeitig 
mit solchen gearbeitet, die mit Mikrogameten vermischt waren, Er sagt 
(S. 166): ,,Le résultat, concordant dans les deux séries“!) (d. h. der 
isolierten 9 Gameten und der 2 + 3 Gameten), ,,est plus frappant que dans 
les cultures établies en février; certaines lamelles présentaient plus de Cutleria 
que d’Aglaozoma et inversement; en somme la proportion des Aglaozonia 
était seulement un peu plus élevée que celle des Cutleria. Ce résultat, obtenu 
avec des plantes poussées en aquarium, vérifie pleinement ce que j’ai publié 
dans ma note précédente; il reste donc bien prouvé que la germination des z00- 
spores, aussi bien que des oosphéres, donne dans une méme culture des plantes 
asexuées et sexuées, celles-ci indifférement males ou femelles?)‘ 
Ich vermag aus dieser Darstellung nicht mit voller Sicherheit herauszulesen, 
daB das ,,concordant dans les deux séries‘‘ sich auch auf das Auftreten 9 und 
3 Exemplare bezieht. Das wire indessen belanglos, wenn sich, wie SAUVAGEAU 
betont, die Makrogameten in beiden Serien (also auch die, die mit lebhaft 
beweglichen 3 Gameten gemischt waren) ausschlieBlich parthenogenetisch 
entwickelt haben. Ich wiirde es nicht wagen, hinter die Behauptung eines 
so erfahrenen Beobachters ein kleines Fragezeichen zu setzen, wenn nicht 
Kucxuck (Mskr.) anlaéBlich der Besprechung seiner Versuche in Rovigno 
hervorgehoben hatte, daB es ihm nicht gelungen sei, einwandfrei zu ent- 
scheiden, ob in den Praparaten alle 29 Gameten befruchtet waren oder nicht, 
weil sich der eine Augenfleck bei den erheblichen Dimensionen der Makro- 
gameten der Beobachtung leicht entzieht. Die Deutungsschwierigkeiten 
wiren tatsichlich verringert, wenn wir annehmen kénnten, daf in den Ver- 
suchen die parthenogenetisch entstandenen (vermutlich haploiden) Cutlerten 
alle weiblich, die aus Zygoten entstandenen (vermutlich diploiden) alle mann- 
lich waren. Dann wiirde der Annahme genotypischer Geschlechtertrennung 
vorerst nichts entgegenstehen. Da8 die diploiden Gametophyten alle mann- 
lich sind, kénnte auf Dominanz des minnlichen Geschlechts in der Diplo- 
phase beruhen. Hierfiir gibe es ein Analogon bei den Lebermoosen (Sphaero- 
carpus), fiir die neuerdings LoRBEER (1927) den Beweis fiir eine solche Domi- 
nanz (allerdings des 2 Geschlechts) erbracht hat. Halten wir uns an nahere 
Verwandte, so kann wohl bei den didzischen Fucaceen (s. d.), bei denen die 
Haplophase freilich véllig zuriickgedrangt ist, an dhnlichen Dominanz- 
erscheinungen nicht gezweifelt werden, nur ist hier als weitere Komplikation 
Heterogametie in einem der beiden Geschlechter anzunehmen. 


Ich bin weit davon entfernt, behaupten zu wollen, daB diese Deutung » 
richtig oder auch nur besonders wahrscheinlich ist. Nur um Aufzeigung einer 
Méglichkeit soll es sich handeln, wie es eben auch andere Moglichkeiten gibt. 
Die Versuche SauvaGEAus bediirfen vor allem der Nachpriifung. Lehnt man 
die streng genotypische Geschlechtertrennung ab, so liegt es wohl am nachsten, 
Cutleria mit Equisetum in Parallele zu setzen. Auch bei Equsetum findet 
man ja in der Natur meist getrenntgeschlechtige Gametophyten. Der Experi- 


1) Von mir gesperrt. 
2) Von mir gesperrt. 
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mentator hat es aber in der Hand, z. B. aus einer Sporenaussaat nur mann- 
liche Prothallien aufzuziehen, weibliche Prothallien zur Bildung von Anthe- 
ridien zu veranlassen usw. Der Geschlechtscharakter ist also sehr labil, 
die Realisierung in hohem Mae von den AuBenbedingungen abhangig. 
Es ist gut méglich, daB hier eine gewisse ,,lockere“‘ Determinierung vorliegt 
und die Sporen an und fiir sich eine verschiedene Neigung haben, Q oder 
3 Prothallien zu erzeugen (wie Correns [1913, 985] das annimmt); eine 
Neigung, die sich aber jedenfalls durch die Kulturbedingungen iiberwinden 
laBt. So wiirde also Equisetum von den Fallen mit sogenannter strenger 
venotypischer Geschlechtertrennung nur gradweise verschieden sein und 
seine scheinbare Sonderstellung nur darauf beruhen, da viele Biologen eine 
zu starre Auffassung von der genotypischen Bedingtheit haben. Sie ist 
wahrscheinlich durch gleitende Uberginge mit der nichtgenotypischen Be- 
dingtheit verbunden, und im vorliegenden Falle handelt es sich vielleicht 
nur darum, ob das, was wir Determinatoren oder Realisatoren des Geschlechts 
nennen, auf Anderungen der AuBenwelt leichter oder schwerer anspricht. 


Diese Betrachtung lenkt unsere Aufmerksamkeit auf die Wirkung 
auBerer Faktoren auf die Entwicklung der Cutleria, in erster Linie auf die 
Beeinflussung der Geschlechtsbestimmung, in zweiter aber auch auf die Um- 
stinde, die dariiber entscheiden, ob ein 2 Gamet sich parthenogenetisch 
entwickelt oder nicht und auf die damit zusammenhangenden Erscheinungen. 


Derlei Fragen sind namentlich von Cuurcu (1898) diskutiert worden. 
Er schreibt fiir Verbreitung und Entwicklung der Cutleria- und Aglaozonta- 
form der Temperatur einen maSgebenden EinfluB zu und nimmt auch an, dab 
die Neigung zur Parthenogenesis durch niedere Temperatur geférdert wird 
(1898, 84). Das wiirde im Einklang stehen zu den mit allem Vorbehalt ge- 
auBerten Vermutungen tiber die Ursachen der sexuellen Stimmung und der 
Parthenogenesis der Ectocarpales (s. S. 155). Beziiglich des etwaigen Ein- 
flusses duBerer Faktoren auf die Geschlechtsbestimmung der Cutleriaceen 
wissen wir leider nichts. Es mag sein, daB die auffallenden Verschiedenheiten 
im Zahlenverhaltnis der Geschlechter auf die jeweilige Begiinstigung der 
Entwicklung des einen oder anderen Geschlechts durch die Umweltfaktoren 
zuriickzutithren sind. Doch ist das nicht notwendig. Es kénnen auch innere 
Faktoren im Spiele sein, wie schon oben anlaBlich der Besprechung der 
Helgolander Cudleria (S. 166) bemerkt wurde. Aus der folgenden Zusammen- 
stellung des Zahlenverhiltnisses der Geschlechter an verschiedenen Orten 
des Vorkommens ergibt sich, dab im groBen und ganzen da, wo Befruchtung 
beobachtet worden ist (Neapel, Antibes, Rovigno), das Zahlenverhiltnis 
gleich oder nicht sehr abweichend von 1:1 ist, waihrend da, wo bisher nur 
Parthenogenesis gefunden wurde (an allen anderen Orten), die weiblichen 
Exemplare vielfach stark iiberwiegen. Das wiirde mit der Annahme in Ein- 
klang stehen, da8 der Entwicklungsgang hier zum Teil ganz in der Haplo- 
phase verlauft. Eine Ausnahme machen allerdings Banyuls und Guéthary. 
Aus SAuvaceaus Versuchen in Banyuls (1908) geht aber nicht sicher her- 
vor, daS dort Befruchtung nnd regelmaBiger Generationswechsel aus- 
geschlossen sind. Fitr Guéthary auBert Sauvacnau (1899, I, 345) selbst die 
Vermutung, daB hier in der Natur Kopulation vorkommen diirfte. 


Neapel Cutl. multifida. Zahlenverhaltnis 9: $ etwa wie 2:3 (REINKE 
1878, II, 66). 


Cuil. multifida. ,,3 und Pflanzen ziemlich gleich hautig‘ (FALKEN- 
BERG 1879, 422). 


Antibes Cutl. adspersa. 9:3 etwa wie 1:1 (JANCZEWSKI 1883). 
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Marseille Cul. multifida. Nur wenige Exemplare gefunden, die alle 
2 waren (DERBES u. Sorter 1856, 60). 

Banyuls Cutl. adspersa. 9 und 3S Pflanzen etwa gleich haufig 
(Sauvaceau 1908, IT, 699). 

Rovigno (Adria) Cudl. multifida. 2 und 3 etwa wie 1:1 (KuckucK 
1904 Mskr.). 

Guéthary (Golf von Biscaya) Cutl. adspersa. 2—4mal soviel 3 als 2 
(Sauvaceau 1899, I, 332). 

St. Vaast-sur-Hogue (Kanal) Cudl. multifida. Viel mehr 9 als 3 
(TuHuret 1851, 13). 

Plymouth Cutl. multifida. Viel mehr 9 als $ (CHURCH 1898, 82). 

“se eee multifida. Bisher nur Q gefunden (Kuckuck 1899, 

, 105). 


4. Laminariales. 


Die Laminariales repriasentieren diejenige Phaeosporeen-Gruppe, bei 
der der Entwicklungszyklus am spitesten entdeckt und — man kann wohl 
sagen — am besten bekannt ist. Bis 1915 kannte man nur Zoosporen, die 
in unilokularen Behaltern auf der Thallusoberflache erzeugt werden. Als dann 
SauvaGEau (1915, 11) bei Saccorrhiza bulbosa (Huds.) de la Pyl. die Geschlechts- 
generation entdeckt hatte, folgten schnell zahlreiche Arbeiten, die das bei 
anderen Gattungen bestatigten, von Sauvacnau selbst (1916, Iu. II, 1918), 
von Kyzin (1916, IV), KuckucKk (1917), dann von Yenpo (1919, I), Ikarr(1921), 
Printz (1922), Branpt (1923), Myers (1925). 1918 hat Kyzin durch Kultur- 
versuche und zytologische Untersuchungen gezeigt, da Chorda, deren syste- 
matische Stellung bis dahin unsicher war, den Laminariales einzufiigen ist. 
Obwohl noch bei weitem nicht alle Arten auf ihre geschlechtliche Fortpflan- 
zung untersucht sind, so ergibt sich doch aus den vorliegenden Arbeiten ein 
recht klares und einheitliches Bild, das nicht mit den vielen Unsicherheiten 
behaftet ist, mit denen wir bei den zuvor besprochenen drei Gruppen zu kampfen 
hatten. 

Die Trager der Geschlechtsorgane sind mikroskopisch kleine, wenig- 
zellige Pflinzchen, die aus den Zoosporen hervorgehen. Alle Laminariales, 
deren Gametophyten man kennt, sind oogam und diézisch. Wir wollen 
als Beispiel fiir die Entwicklung der Geschlechtspflanzen Laminaria nach den 
Untersuchungen von SauvaGgeEAu (1916), Kyzin (1916, IV) u.a. kurz betrachten. 
Die ersten Keimungsstadien verlaufen bei Q und ¢ Pflanzchen gleich. Die 
Zoospore setzt sich fest, umgibt sich mit einer Membran und treibt einen 
kurzen Keimschlauch. Hat dieser eine gewisse Linge erreicht, so wandert 
der gréBte Teil des Inhalts der Spore (Plasma und Chromatophor) nach der 
Spitze desselben. Der Kern bleibt zunachst zuriick, teilt sich, und ein Tochter- 
kern wandert in den Keimschlauch, wihrend der andere in der Spore verbleibt 
und dort mit geringen, daselbst noch vorhandenen Plasmaresten bald degene- 
riert. Auch der Chromatophor erfaihrt — schon vor der Wanderung oder erst 
nachher — eine Teilung. Der kernhaltige, inhaltsreiche obere Teil des Keim- 
schlauches wird durch eine Querwand von dem basalen Teil abgegliedert. 
Die Spitzenzelle vergréBert sich dann und rundet sich kugelig ab; der Chro- 
matophor hat inzwischen weitere Teilungen erfahren. 

Von nun an verlauft die Weiterentwicklung verschieden. Die weib- 
lichen Gametophyten lassen sich bald an der starken VergréBerung er- 
kennen, die die kugelige Zelle erfahrt. In gut ernahrten Kulturen entsteht 
aus letzteren ein verzweigter Zellfaden, oft sind aber die Keimlinge wenig- 
zellig oder gar nur auf die kugelige Zelle beschrankt. Potentiell ist jede Zelle 
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ihigt, zu einem Oogonium zu werden. Das Oogonium entleert den nackten 
een der als F oipellner 2 Gamet fungiert. Es ist also einzellig und 
eineiig. Meist bleibt das Ei an der Austritts- 
stelle am Oogonium haften. — Der Entstehung 
der minnlichen Gametophyten geht nicht 
die starke VergréBerung der Kugelzelle voraus. 
Die Kugel teilt sich und erzeugt ebenfalls einen 
fadigen, verzweigten Thallus, dessen Zellen klei- 
ner sind als die des weiblichen (Fig. 80). Wir 
Tig 60 (Hee SA Oy aGE Ay haben hier also einen sekundaren ed 
SAR SINS Slag ’  charakter, wie er sonst bei isosporen Pflanzen 
onic Se nicht gerade haufig ist+). Wies die Oogonien 
sind auch die Antheridien einzellig; sie entlassen ein kleines, zweigeibeliges 
Spermatozoid. 


Fig. 81 (nach Printz). <Alaria Pylaii, a, 6 Q Gametophyten mit grofen Oogonien. 
¢ d Gametophyt; Antheridien gréBtenteils noch mit Inhalt, vegetative Zellen noch lebend, 
i? d Gametophyt; Antheridien gréBtenteils entleert, vegetative Zellen abgestorben. 


Die Befruchtung hat Witiiams (1921) nachgewiesen. Zwar hat er 
offenbar das Hindringen des Spermatozoids in das Ki nicht unmittelbar be- 
obachtet. Doch sah er aus den Oogonien ausgetretene Eier von beweglichen 
mannlichen Gameten umgeben und fand in gefarbten Praparaten in den Eiern 


1) Nach Myers (1925, 114) sind die Zellen des Q Gametophyten von Laminaria 
Sinclairii 10—20 w breit und 10—100 p lang, die des 3 Gametophyten 5—8 wu breit 
und 7—15 wu lang. Analogiefalle fiir diesen Dimorphismus sind z. B. gewisse makran- 
drisch-didzische Oedogonien und Sphaerocarpus. — Es bleibt freilich bei den Zamznarien 


Phaeophyceae. 171 


2 Kerne, zuerst nebeneinanderliegend, dann in Verschmelzung. Die Zygote 
teilt sich sofort und wichst ziemlich schnell zum Sporophyten heran. 

Die verschiedenen Arten der Gattung Laminaria und der iibrigen 
Laminariaceen (sensu OLTMANNS, einschlieBend die Laminariaceae Reichenb., 
Lessomianae Setch. et Gard. und Alariaceae Setch. et Gard.) zeigen im ein- 
zelnen in der Entwicklung der Gametophyten keine bedeutenden Abwei- 
chungen. Untersucht sind daraufhin bisher folgende: 

Laminaria Cloustonii Edmonst. (Sauvacnau 1918). | 

Laminaria digitata Lamx. (= Lam. flexicaulis Le Jol.). (KyY11n 
1916, IV; Sauvaceau 1916, I; 1918). 

Laminaria Lejolisii Sauv. (SAuVAGEAU 1918). 

Laminaria religiosa Miyabe (Ikart 1921) (Fig. 82). 

Laminaria saccharina (Kuckuck 1917; Sauvacrau 1916, I; 1918). 

Laminaria Sinclairit Farl. et Eaton (Myrrs 1925). 

Saccorrhiza bulbosa (Huds.) de la Pyl. (Sauvageau 1915, II; 1918). 

Alaria crassifolia Kjellm. (Yenpo 1919, JI). 

Alaria esculenta (SAuvaGEAU 1916, Il; Printz 1922). 

Alaria Pylaw (Bory) J. G. Ag. (Printz 1922) (Fig. 81). 

Postelsia palmaeformis Rupr. (Myers 1925). 

Macrocystis pirtfera (Turn.) Ag. (BRANDT 1923), 


Fig. 82 (nach IkARI). Laminaria religiosa, a Q Pflanze. 6 Zwitterige Pflanze; links 
zwei Oogonien, rechts unten zwei entleerte Antheridien. ¢ ¢ Pflanze mit plurilokularen 
Antheridien. 


Besonders der 9 Gametophyt unterliegt in seiner Entwicklung starken 
Schwankungen, die sicher zum Teil auf (noch nicht naher prazisierte) AuBen- 
bedingungen zuriickzufiihren sind. Spezifische Differenzen bestehen insofern, 
als bei einigen Formen die Neigung zur Ausbildung wenig- oder gar einzelliger 
© Pflanzchen gréBer ist als bei anderen. In seinen ersten Versuchen hat SAUVA- 
GEAu (1915, IL) bei Saccorrhiza bulbosa sehr hiufig einzellige ¢ Pflanzchen ge- 
sehen. Der gesamte Inhalt der Zoospore(,,Embryospore**) entleert sich und wird 
direkt zum Ei, ohne daB eine Kernteilung oder gar Abtrennung eines Oogo- 
niums stattfindet (Fig. 83). Hier erfahrt also der Gametophyt die gro Bt- 
mogliche Reduktion, die bei den Fucaceen (s. d.) nur noch dadurch tiberboten 


noch zu priifen, ob der Charakter wirklich das Pradikat »sekundar‘ verdient. Es kénnte ja 
auch so sein, da8 die unter weniger giinstigen Bedingungen wachsenden Embryonen klein- 
zellig werden und dadurch der Ansto8 zur Bildung von Antheridien gegeben ist. Aus 
oben zu erdérternden Griinden halite ich das jedoch nicht fiir wahrscheinlich. 
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wird, daB Spore und Ei véllig in eins zusammenfallen und die bei Saccorrluza 
in der Umhiillung der Spore und dem Austritt seines Protoplasten bestehende 
kleine Komplikation wegfallt. Kommt dieser Keimungsmodus der Zoospore 
bei Saccorrhiza auch oft vor, so ist er doch nicht der einzig mégliche. Zwei- 
und mehrzellige 9 Prothallien sind nicht selten, in spateren Kulturversuchen 
(1918, 51) hat Sauvacrau sogar bis 2 mm lange, stark verzweigte weibliche 
Pflanzchen erhalten, die naturgemaB sehr viele Oogonien bildeten. Bei der 
Gattung Laminaria ist der einfachste, bei fast allen untersuchten Arten haufig 
anzutreffende Fall der, daB aus der sich streckenden, membranbedeckten Zoos- 
pore zwar nicht unmittelbar ein Ei, aber ein Oogon hervorgeht, das durch eine 
Querwand abgetrennt wird. Nach Sauvaceau (1915, I]; 1918) und Kuckuck 
(1917) findet zuvor eine Kernteilung statt, von der Kyxin (1916, IV) nichts 
erwihnt. Bei Laminaria Lejolisit und L. Cloustonii scheint die Bildung ein- 
oder wenigzelliger 2 Prothallien die Regel zu sein, wahrend bei den anderen 
Arten eine gréBere Neigung zur Bildung verzweigter Zellkérper zu bestehen 
scheint. Trotz ihrer Kleinheit kénnen iibrigens 
diese Gametophyten recht langlebig sein. Alle 
Untersucher stimmen darin iiberein, daB das Tempo 
der Entwicklung der Gametophyten ein unver- 
gleichlich viel langsameres ist als das des Sporo- 
phyten. Myers (1925) hat Prothallien von Lam. 
Sinclairti durch 8 Monate hindurch in fortgesetz- 
ter Oogonienbildung gesehen. 


Wahrend bei Laminaria und auch bei Postel- 
sia jede Zelle des 9 Gametophyten zu einem Oogo- 
nium zu werden pflegt, erreicht Alaria eine etwas 
héhere Differenzierungsstufe. Hier sind vegeta- 
tive und generative Zellen deutlich geschieden. 

. 3 Die Oogonien erreichen sehr grofSe Dimensionen 

¥igveh (aac Sa uy hen Ag) und sind an ihrer teilweise absonderlichen Form 

“Saccorrhiza bulbosa. Schon frith kenntlich, wahrend ein Teil der Zellen 

a Q Pflanzchen mit aus- den vegetativen Charakter beibehalt und nach 

geschliipftem Ki. 4 Junger Hntleerung der Oogonien zugrunde geht. Ahn- 

Zygotenkeimling. liche Unterschiede bestehen zwischen den mann- 

lichen Pflanzen der Gattungen Laminaria und 

Alaria. Sie variieren auch innerhalb der einzelnen Gattungen betrachtlich, 
doch soll darauf hier nicht eingegangen werden}). 

Die im Aussehen des Sporophyten von den Laminariaceen so stark ab- 
weichenden Chordaceae Dumort. (Gattung Chorda) zeigen im Gametophyten 
mit ersteren so auffallende Ubereinstimmung, dab wir dariiber kaum Worte 
zu verlieren brauchen. Ich kann auf die Arbeit Kytrns (1918) und die 
ihr entnommene Fig. 84 verweisen, die wohl keiner weiteren Erlauterung 
bediirfen. Eine kleine Unstimmigkeit besteht zwischen den Angaben von 
Kytin (1918, 24) und Wirtrams (1921, 606) insofern, als nach Kyzin das Ei 
als nackter Protoplast (wie bei Laminaria) aus dem Oogon austritt und an 
dessen Spitze haften bleibt, wahrend es nach Wit1ams von der aufgequollenen 


Oogonienwand umhiillt bleibt, durch die das befruchtende Spermatozoid 
eintritt. 


1) Die Beobachtungen an Macrocystis pirifera sind noch sehr unvollstaindig, die 
Darstellung BRANDTs (1923) in manchen Punkten unklar. Aus den Abbildungen, die 
BRANDT gibt, michte ich jedoch schliefen, daf gegentiber den anderen Laminarcales 
in der Gametophytenentwicklung keine wesentlichen Verschiedenheiten bestehen. 


Phaeophyceae. 173 


Hervorzuheben ist, daB Chorda filwm (L.) Lamx. der einzige Vertreter 
der Laminariales ist, bei dem die Reduktionsteilung im Zoosporangium zyto- 
logisch festgestellt worden ist (Kytin 1918). Die haploide Chromosomenzahl 
ist héchstwahrscheinlich 20. 

_ Die Geschlechtsbestimmung vollzieht sich aller Wahrscheinlich- 
keit nach bereits im Zoosporangium. Schon SavvaceEau (1916) hat in seiner 


Fig. 84 (nach KyLIn). Chorda filum. a Keimende Zoospore. 4 6 Tage alter Keimling. 
¢ 2 Gametophyt mit einem entleerten Oogonium. ¢ GroBer 2 Gametophyt. e ¢ Gametophyt 
mit teilweise entleerten Antheridien. 


grundlegenden Arbeit den Beweis dafiir dadurch erbracht, da er die Zoo- 
sporen eines isolierten Zoosporangiums von Saccorrhiza in situ (also vor dem 
Austritt) keimen sah und feststellen konnte, daB dabei teils 9, teils ¢ Gameto- 
phyten entstehen. Spater (1918, 192) hat er bei Laminaria Cloustoni dasselbe 
festgestellt. Wir haben es also héchstwahrscheinlich mit genotypischer Ge- 
schlechtertrennung zu tun, da ja nicht daran zu zweifeln ist, daB die Reduk- 
tionsteilung im Zoosporangium stattfindet. Das Zahlenverhaltnis der Ge- 
schlechter ist zwar meines Wissens nie exakt bestimmt worden. Mehrere Unter- 
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sucher geben aber an, daB 9 und $ Gametophyten etwa in gleichem Verhaltnis 
auftreten (so SAuvaGEAu 1916, I fiir Alaria esculenta, Ky in 1916, IV fiir La- 
minaria digitata, KucxucK 1917 fiir Laminaria saccharina). Uberall ist auch 
strenge Geschlechtertrennung durchgefiihrt. Die einzige mir bekannte Aus- 
nahme davon ist Laminaria religiosa, von der [kart (1921) angibt, daB er sehr 
selten gemischtgeschlechtige Gametophyten gesehen habe. Ikari wirft die 
Frage auf, ob es sich wm Verwachsungsprodukte mannlicher und weiblicher 
Pflanzen handelt, lehnt auf Grund seiner Untersuchungen diese Moglichkeit 
aber ab. Wie Fig. 82b zeigt, haben die Pflanzen der GréBe ihrer Zellen nach 
weiblichen Charakter. — Diese Ausnahme andert nichts daran, da bereits 
die Zoosporen bei den Laminarviales in der Regel sexuell sehr fest determiniert 
sind und modifikatorische Hinfliisse der Umwelt auf das Geschlecht sich nicht 
geltend zu machen pflegen. Wenn dem so ist, dann diirfen wir auch in den 
morphologischen Verschiedenheiten der vegetativen Zellen der 9 und g Pro- 
thallien sekundare Geschlechtscharaktere im eigentlichen Sinne sehen, min- 
destens bei Alaria, wo vegetative Zellen als solche erhalten bleiben und nicht 
durchgehends zu Gametangien werden. 

Als Entwicklungsschema ergibt sich somit fiir die Laminarzales folgendes: 


© Spore + 9 Gametophyt + 9 Gamet. 
Sporophyt — Sporangium 


Zygote > Sporophyt. 
(R) ‘4 GSpore > ¢ Gametophyt > ¢ Gamet ” Geese 


Der Vergleich der Laminariales mit den anderen Phaeosporeen drangt 
noch zur Erérterung der Frage, ob und wo die Gametangien unter den Phaeo- 
sporeen ihre Homologa finden. Sie sind gewi8 nichts anderes als plurilokulare 
Behialter, deren Facher auf eines reduziert sind. Der Befund Ixaris (1921) 
an Laminaria religiosa, wo mehrfacherige Antheridien — wenn auch selten — 
vorkommen (Fig. 82c¢), verleiht dieser Deutung nahezu Gewifheit. Der 
Fall steht ja auch nicht vereinzelt da. Wir sind ahnlichen Erscheinungen 
bei gewissen Sphacelariales (Halopteris-Arten; s. S. 159) begegnet; naheliegend 
ist auch der Vergleich mit den Dictyotales, wo wir eineiige Oogonien und 
vielfacherige Antheridien haben. 

DaB8 Gametangien auf Zwergpflanzen vorkommen, findet, wie schon 
friher hervorgehoben, sein Analogon bei dem (allerdings isogamen) Dictyo- 
siphon foeniculaceus, ferner, worauf schon mehrfach hingewiesen worden ist, 
bei den Farnen. 

_Beobachtungen tiber das Vorkommen von Parthenogenesis bei 
Laminarien sind mir nicht bekannt. Die meisten Untersucher haben ja die 
Befruchtung nicht direkt beobachten kénnen. Es scheint auch niemand bis- 
her Versuche mit isolierten 2 Gametophyten gemacht zu haben. 


5. Tilopteridales.! 


Obwohl bei den Tilopteridales allgemein das Vorkommen geschlecht- 
licher Fortpflanzung angenommen wird, fehlen doch eigentliche Beweise 
dafiir. Wir sind daher hier, wie bei vielen anderen Phaeosporeen, auf Ver- 
mutungen angewiesen, die sich nur auf recht fragmentarische Beobachtungen 
stiitzen kénnen. 

_ Die Gattungen Heterospora, Acinetospora und Choristocarpus Zan., 
die von einigen Autoren zu den Tilopteridales gestellt werden, kénnen wir 
hier tibergehen, da fiir die Beantwortung der Frage, ob bei ihnen Gameten- 
kopulation vorkommt oder nicht, bisher jede sichere Grundlage fehlt. So 
haben wir uns nur mit Haplospora globosa Kjellm. und Tilopteris Mertensii 
(Smith) Kiitz. kurz zu beschaftigen. Die Grundlage unserer Kenntnisse hat 
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hauptsachlich Rernxe (1889, I) geschaffen. Seit dem Erscheinen seiner Ab- 
handlung sind nennenswerte Fortschritte kaum erzielt worden. 

An Tatsichlichem kennen wir folgendes: Haplospora globosa erzeugt 
an den Enden kurzer Seitenzweige oder interkalar in den Hauptisten groBe 
sich abrundende inhaltsreiche Zellen. Sie werden Monosporangien ge- 
nannt, da ihr Inhalt zu einer einzigen groBen Spore (Monospore) wird, die 
bei der Reife als mit einer Membran versehener, kugeliger und bewegungs- 
loser Protoplast austritt. Das Monosporangium ist urspriinglich einkernig 
(Fig. 85a), der Kern erfaihrt aber wihrend der Reife in zwei (offenbar schnell 
aufeinanderfolgenden) Teilungsschritten eine Vierteilung. In Ausnahmefallen 
kann es zur Bildung von 6, 8 oder 12 Kernen kommen. Den Kernteilungen 
folgen nicht sofort Zellteilungen. Die Monospore tritt als vierkerniger ein - 


Fig. 85 (nach REINKE). AHaflospora globosa, a Monosporangium mit noch einkerniger 
Spore. 4 Austretende vierkernige Spore. 


zelliger Kérper aus (Fig. 85b) und gibt einer Keimpflanze den Ursprung. 
Erst bei der Keimung treten Scheidewande im Innern der Monospore auf; sie 
teilen dieselbe in 4 Zellen, deren jeder einer der 4 Kerne zugeordnet ist. 
Wachstum und weitere Zellteilungen fiihren zur Bildung eines kleinen Knéll- 
chens (Vorkeim), das gewéhnlich ein Rhizoid tragt, und aus dem spater 
nach oben Thallusaste hervorsprossen. Bis zur Fruktifikation konnten die 
Keimlinge nicht verfolgt werden. 

Mit Haflospora globosa zusammen kommt nun haufig eine andere 
Alge vor, die im vegetativen Bau (verzweigte, fadige Thalli, deren Zellen 
in der basalen Region nach Art der Sphacelaria lingsgeteilt sind) mit 
Haplospora iibereinstimmt, von KsELitMAN (1872) aber, hauptsachlich wegen 
des Vorkommens anderer Fortpflanzungsorgane, zu einer anderen Gattung 
gestellt und als Scaphospora speciosa hezeichnet worden ist. Diese Alge 
trigt auch Gebilde, die 4uBerlich den Monosporangien gleichen; mit ihnen 
zusammen kommen aber an denselben Individuen plurilokulire Behalter 
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Fig. 86 (nach REINKE). ,,Scaphospora speciosa‘ (Scaphospora-Stadium der Haplospora). 
a ,Monosporangium“ (Oogonium). 4 Ausgeschliipfte ,,Spore* (Ei). 


vor, die kleine zweigeiBelige Schwarmer entlassen (Fig. 87). Die Scapho- 
spora-,,Monosporangien“ sind urspriinglich auch einkernig (Fig. 86a), im 
Gegensatz zu den Monosporangien der Haplospora 
bleibt diese Einkernigkeit aber bis nach dem Aus- 
tritt des Inhaltes erhalten, der hier als nackter, 
kugeliger Kérper entleert wird (Fig. 86b). Die Weiter- 
entwicklung dieser nackten Zellen konnte in Kultur 
nicht verfolgt werden. In der Natur wurden kleine, 
zweizellige Keimlinge gefunden, die héchstwahrschein- 
lich aus solchen ,,Sporen hervorgegangen waren. 
Auch das Schicksal der kleinen, zweigeiBeligen Schwar- 
mer wurde nicht ermittelt. 


Von Tilopteris Mertensia sind Pflanzen bekannt, 
die Monosporangien nach Art der Haplospora globosa 
(die Monospore wird als behauteter, 2-, 4- oder mehr- 
kerniger Protoplast entleert) bilden, auBerdem solche, 
deren Fortpflanzungsorgane denen der Scaphospora 
speciosa entsprechen (als nackte, einkernige Proto- 
plasten austretende ,,Monosporen“ und plurilokulare 
Behalter, die zweigeiBelige Schwarmer entlassen) [s. 
SAUVAGEAU 1896, IT, 244]. 

Nach Reinke, dem Kyir1n (1917, [1) und OLtManns 
(1922, Bd. II, 174) beistimmen, gehéren nun Haplo- 
spora globosa und Scaphospora speciosa in einen 
Entwicklungskreis. Erstere ist der Sporophyt, letz- 
tere der Gametophyt. Die Gattung Scaphospora ist 
zu streichen. Die Sporangien der Haplospora sind 
Organe der ungeschlechtlichen Vermehrung; sie ent- 
sprechen den Tetrasporangien der Dictyotaceen und 
unterscheiden sich von ihnen nur dadurch, da es 
nicht zur Bildung von 4 einzelnen Sporen kommt, 


Fig. 87 (nach REINKE). 
aS h y “ . eae . J . 
mit lnilokuliven Be. sondern die 4 Kerne in einem Protoplasten bleiben 


hiltern (mutma8lich An- Und die Monospore nur einen Keimling erzeugt. Wenn 
theridien). das richtig ist, so ergibt sich, wie Kyzin bemerkt, 
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ohne weiteres, dab Haplospora die Diplophase und die 4 Kerne das Produkt 
einer Reduktionsteilung sind+). Den zytologischen Beweis hierfiir hat un- 
langst Nrenpure (1923) erbracht, indem er die charakteristischen Prophase- 
stadien der Reduktionsteilung beim Primirkern des Sporangiums nachwies 
und feststellte, da8 die Chromosomenzahl von etwa 60 auf etwa 30 herab- 
gesetzt wird. 


_ Die ,,Monosporen“’ des Scaphospora-Stadiums sind nach REINKE 
Kier, die plurilokuliren Behalter Antheridien. Das Scaphospora-Stadium 
ware also die Haplophase. Tlopteris wiirde einen ganz entsprechenden 
Generationswechsel haben. 


Fiir diese zwanglos erscheinende Deutung fehlt bislang der Beweis, 
da niemand die Befruchtung gesehen, geschweige denn in Kultur Pflanzen bis 
zur Kruktifikation aufgezogen hat. Es gibt auch einige Tatsachen, die sich 
der Deutung nicht ohne weiteres fiigen. So die Beobachtung einer Haplo- 
spora-Pflanze mit vierkernigen und einkernigen ,,Monosporen“, die auBerdem 
Antheridien trug (BREBNER 1896), ferner eine Angabe REmnKEs (1889, 137), 
wonach bei Kulturexemplaren von Scaphospora in den Oogonien vor der 
Entleerung des Inhalts eine Kernvermehrung eintrat, der eine entsprechende 
Zellteilung (Wandbildung) nicht sofort folgte. Aus solechen Oogonien ent- 
standen in situ kleine Gewebskérper, die den Keimlingen der Haplospora- 
Monosporen auffallend glichen. SchlieBlich hat Taurer (1855, 7) bei den 
mutmaBlichen Geschlechtspflanzen von Tilopteris die ,,Monosporen“ im 
, sporangium® (Oogonium) keimen sehen. Eine Befruchtung kann in diesen 
Fallen kaum stattgefunden haben. Alle diese Befunde lassen sich aber ohne 
gezwungene Hilfsannahmen mit der Reinkeschen Deutung vereinen. Fiir 
BreBNERS Beobachtung gibt es unter den Rhodophyceen eine ganze Reihe 
Analogiefille (Vorkommen von Tetrasporangien auf Geschlechtspflanzen), 
die die Auffassung, da ein charakteristischer Generations- und Kern- 
phasenwechsel vorliegt, nicht haben erschiittern kénnen. Vielleicht handelt 
es sich bei BrEBNERS Pflanze um haploide Sporangien, in denen keine Re- 
duktionsteilung stattfindet, oder um pathologische Oogonien, die REINKE 
bei seinen in kiinstlicher Kultur sehr empfindlichen Scaphospora-Pflanzen 
vermutet. Bei Tourets Keimlingen wiirde Parthenogenesis anzunehmen sein. 


Schwerer als diese scheinbaren Unstimmigkeiten wiegt der von NIEn- 
BURG (1923) hervorgehobene Umstand, da8 bei Helgoland wohl Hapflospora 
vorkommt, Scaphospora aber nie gefunden worden ist. Bei der guten Durch- 
forschung der Helgolinder Algenflora halt Nrenpure deren tatsachliches 
Fehlen fiir héchst wahrscheinlich und bezweifelt die Zusammengehérigkeit 
beider Algen. Da er andererseits bei Haplospora Reduktionsteilung nach- 
gewiesen hat, so mu eine Geschlechtsgeneration vorhanden sein. NIENBURG 
vermutet das Auftreten eines Zwerggametophyten, der den bisherigen Beob- 
achtern entgangen sein miiBte. Unwillkirlich denkt man dabei an die 
Helgolinder Cuéleria, die ja dort in der Natur auch fast ausschlieBlich im 
Aglaozonia-Stadium gefunden worden ist, und zwar ist dieses Stadium in 
Helgoland sehr haufig. Wiirde das normal entwickelte Cudleriastadium auch 


1) Vom Standpunkte der Vererbungslehre wire dieser Fall besonders interessant. 
Wenn sich innerhalb der Art genotypisch verschiedene Typen feststellen lieBen, so wirden 
nach Kreuzung und Reduktionsteilung die haploiden Kerne in einem Individuum ver- 
eint sein, das dann also ein Miktohaplont mit vermutlich sektorialer Verteilung der ein- 
zelnen Genotypen ware. Ein solcher Organismus kénnte dann natiirlich auch monézisch 
trotz genotypischer Geschlechtsbestimmung sein. Die Verteilung der mutmaflichen 
Oogonien und Antheridien, die beide auf einem, aus einer Zelle entspringenden Seiten- 
ast vorkommen kénnen, schlieSt allerdings im vorliegenden Falle eine derartige Monézie aus. 
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nur einigermaBen haiufig vorkommen, so ware es ganz sicher den Beobachtern 
nicht entgangen. Da nun in der kiinstlichen Kultur aus Schwarmern der 
Helgolinder Aglaozonia Geschlechtspflanzen herangezogen werden kénnen, 
da andererseits die Crdleriaform sehr variabel und in ihrer Entwicklung den 
Aufeneinfliissen stark unterworfen ist, so besteht die Vermutung, daS in 
der Natur in Helgoland fruktifizierende Zwergformen der Cuileria auftreten 
(s. S. 163). Die Zytologie der Helgolinder Aglaozomia harrt noch der Auf- 
klirung; deshalb la8t sich nicht sagen, ob der Vergleich hier ganz zutrifft. 
Der Fall scheint mir aber doch das eine zu zeigen, dab die Annahme des 
Vorkommens einer geschlechtlichen Zwerggeneration der Haplospora die 
Zusammengehorigkeit derselben mit der Scaphospora nicht ohne weiteres 
ausschlieBen wiirde. 

So méchte ich glauben, da8 man vorliufig an Rernkes Deutung fest- 
halten kann. Auf alle Falle ist sie plausibler wie diejenige von SAUVAGEAU 
(1899, II, 120), der die Monosporangien durchweg fiir Brutkérper halt. 

Hoffentlich werden die groBen Liicken in der Kenntnis dieser inter- 
essanten Pflanzengruppe recht bald, namentlich durch systematische Kultur- 
versuche, ausgefiillt werden! 


6. Dictyotales. 


Alle Dictyotales sind typisch oogam. Haploide Gametophyten wechseln 
mit diploiden Sporophyten. Bewegliche Fortpflanzungszellen kommen nur 
in Gestalt kleiner, birnférmiger Spermatozoiden vor, die vermutlich zwei 
ungleich lange, seitlich inserierte GeiBeln haben’). Sie entstehen in sehr 
groBer Zahl in den kleinfacherigen, zu Gruppen vereinten Antheridien (bei 
Dictyota dichotoma Lamx. pro Antheridium etwa 1500), wahrend die groBen 
kugeligen Hier in der Einzahl in den Oogonien, die ebenfalls zu Soris zusammen- 
stehen, erzeugt werden. Die Befruchtung findet nach der Entleerung der Ga- 
meten im Meerwasser statt. Die Gametenkerne der Dictyota dichotoma haben 
nach WiLLiAMs (1904) 16 Chromosomen. Padina Pavonia (L.) Lamx. und wohl 
auch Taoma Atomaria (Good. et Woodw.) J. Ag. stimmen nach WiLiiAms 
mit Dictyota iiberein, auch CARTER (1922) hat fiir Padina Pavonia als Haploid- 
zahl 16 gefunden, wahrend GroRGEviTcH (1918) fiir die gleiche Pflanze 
12 angibt. Die Reduktionsteilung geht, wie Morrrer (1900), WiLi1ams 
(1904) u. a. nachgewiesen haben, im Tetrasporangium vor sich. Unter Hin- 
weis auf TuuretTs bekannte Figuren (Fig. 88) beschranke ich mich auf diese 
wenigen Bemerkungen, da die einschlaigigen Verhiltnisse in jedem Lehrbuch 
behandelt sind. 

Was die Geschlechterverteilung betrifft, so wiegen die diézischen 
Arten stark vor. Bei vielen sind Geschlechtspflanzen nicht bekannt. Die 
folgende Zusammenstellung griindet sich auf Literaturangaben (fiir deren 
Vollsténdigkeit ich mich jedoch nicht verbiirgen kann) und eigene Unter- 
suchung des Hebars des Berliner Botanischen Museums. Die Arten, fiir die 
letzteres zutrifft, sind durch einen Stern (*) gekennzeichnet. 

Mondézisch sind: 

Dictyota hesperia Setch. et Gardn. (SETCHELL u. GARDNER 1924). 
Padina Pavonia Lamx. (REINKE 1878, I). 


1) Sicher nachgewiesen ist nur eine GeiBel. Doch neigt WILLIAMS (1904, 191) 
auf Grund seiner eingehenden Untersuchungen zu der Annahme, daf tatsichlich zwei 
(eine lange und eine viel kiirzere) vorhanden sind. Er hat auch Bilder gesehen, die 
darauf hindeuten, konnte aber keinen exakten Beweis dafiir erbringen. Aus, Homologie- 
griinden liegt natiirlich die Annahme der Zweizahl nahe. 
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Diézisch sind: 
Dictyopteris dichotoma (Suhr) = Haliseris dichot Suh uret- 
Bornet 1878) ? ere ges crenctuna oune x Thuret 


D. polypodioides Lamx. = Haliseris polypodiordes (Desf.) Ag. 
(Remke 1878, Jounsen 1891, WituiAMs 1905). 


‘H, 
her 


Nanaia 
CE 


Dictyota Atomaria Hauck (Hauck 
1884; H. hat ungeschlechtliche 
und g§ Exemplare gesehen). 

D. Bartayresiana Lamx. (* es wurden 
im Herbar®, ¢ und ungeschlecht- 
liche Exemplare festgestellt). 

D. ciliata Ag. (Cottins 1901 und *). 

D. crenulata J. Ag. (BORGESEN 


Fig. 88 (nach THurRET [1, 2, 3] und WILLI- 1914 d * 

ams [4, 5] aus OLTMANNS). Dictyota dicho- 4 und *). i 

toma. 1 Tetrasporangien. 2 Oogoniensorus. D. dentata Lamx. (Hauck 1888). 

3 Antheridiensorus. 4 Spermatozoiden. 5 Ei. D. dichotoma (REINKE 1878, I 
(seta aes) 


D. flabellata (Coll.) Setch. et Gardn. (Cottins 1906; SercHELL und 
GARDNER 1925). 

D. Johnstonit Setch. et Gardn. (SETCHELL u. GARDNER 1924). 

D. ligulata Kiitz. (THuret-BorNnet 1878). 


D. linearis Ag. (HaucK 1885), 
12* 
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D. paniculata J. Ag. (* es wurden ein rein 9 und mehrere ungeschlecht- 
liche Exemplare festgestellt). ; 

D. pinnatifida Kiitz. (* es wurden rein g Exemplare festgestellt). 

D. prolificans A. u. E. 8. Gepp (Gepp 1906)? 

D. volubilis Kiitz. (* es wurden 2 und ungeschlechtliche Exemplare 
festgestellt). . 

Dilophus Fasciola (Roth.) Howe = Dictyota Fasciola (Roth.) Lamx. 
(Havok 1885 und *). : 

D. tener J. Ag. (* es wurden ein 9 und ungeschlechtliche Exemplare 
festgestellt). 

D. Wilsonii J. Ag. (* es wurden zwei rein 3 Pflanzen festgestellt). 
Padina dubia Hauck (Hauck 1887; H. hat nur rein g und un- 
geschlechtliche Pflanzen gesehen). ‘i 
P. gymnospora (Kiitz.) Vickers (* es wurden zwei rein 9 und viele 

ungeschlechtliche Exemplare festgestellt). 

P. Vickersiae Hoyt. = Pad. variegata Hauck (BORGESEN 1913/14, 
Wore 1918). 

Spatoglossum Schroederi (Mert.) Ag. (AREscHouG 1847; *es wurden 
ein rein ¢ und viele ungeschlechtliche Exemplare festgestellt). 

S. Solierii (Chauv.) Kiitz. (DERBEs 1856 hat eine g Pflanze beob- 
achtet). 

S. variabile Fig. et De Not. (* es wurden ein rein 2 und mehrere 
ungeschlechtliche Exemplare festgestellt). 

Stypopodium lobatum Kiitz. (SAuvacEAu 1904 und *. S$. fand un- 
geschlechtliche und minnliche Pflanzen; im Berliner Herbar 
auch 2 Pflanzen). 

Taonia Atomaria (Good. et Woodw.) J. Ag. (REINKE 1878, I, DERBES 
1856, Bornet u. THURET 1878). 

T. Lennebackerae Farl. (SETCHELL und GARDNER 1925; Didézie 
nur bei der Gattungsdiagnose angegeben). 

Zonaria flava (Clem.) Ag. (SauvacEaAu 1904). 


Bei den streng diézischen Formen wie Dictyota dichotoma*) liegt yon vorn- 
herein die Annahme nahe, daB genotypische Geschlechtertrennung 
vorliegt, also im Tetrasporangium durch die Reduktionsteilung iiber das 


1) Von diesem streng didzischen Verhalten der Dzctyota ist mir nur eine Aus- 
nahme bekannt. Es ist eine von WILLIAMs (1905, 552) beobachtete eigentiimliche Pflanze, 
die im apikalen Drittel ihres Thallus nur Antheridien trug, nach der Basis zu in zu- 
nehmender Menge Oogonien. Diese waren meist in verschiedener Anordnung mit An- 
theridien zusammen in einem Sorus vereint. In einigen wenigen Fallen waren die 
(sonst sterilen) Randzellen des Antheridiums zu Oogonien umgewandelt, auch reine, un- 
berindete Oogonienstinde kamen vor. Selbst im Laufe der Entwicklung eines Antheri- 
diums hatte hiufig eine Geschlechtswandlung stattgefunden, was daraus hervorgeht, da8 
Gametangien mit 2, 3 oder 4 Eiern nachgewiesen wurden. Sie hatten also zunichst 
nach Art des Antheridiums eine Facherung erfahren, sich dann aber als weibliche Organe 
weiterentwickelt. Die Grife der Kier, die normal entleert wurden, war somit sehr ver- 
schieden. Diese Kier iibten auf die Spermatozoiden der gleichen Pflanze keine An- 
ziehung aus. Kinige davon erfuhren ein paar Teilungen, wie sie auch sonst bei un- 
befruchteten Eiern vorkommen (s. u. 8.185), die Mebrzahl blieb ungeteilt. Nach kurzer 
Zeit gingen alle zugrunde, wihrend in einem gleichzeitig angesetzten Kontrollversuch 
mit normalen Kiern und Spermatozoiden sich junge Pflinzchen entwickelten. Die sehr 
interessante Pflanze erinnert an die Melandrium-Zwitter; freilich wissen wir nicht, ob 
dieser Vergleich auch fiir ihre genotypische Struktur zutrifft. Es wire wichtig zu wissen, 
ob das Ausbleiben der Selbstbefruchtung auf Selbststerilitit beruht oder ob den Eiern 
an sich die Befruchtungsfahigkeit abging. Der Versuch, sie mit Spermatozoiden einer 
normalen Pflanze zu befruchten, ist leider nicht ausgefiihrt worden. 
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Geschlecht, der aus den Tetrasporen hervorgehenden Gametophyten ent- 
schieden wird. Zwei der Sporen eines Tetrasporangiums miBten dann mann- 
lich, die beiden anderen weiblich sein, und es ware zu erwarten, daB minn- 
liche und weibliche Pflanzen im Zahlenverhiltnis 1:1 auftreten. Ich zweifle 
nicht an dem Vorhandensein dieser genotypischen Geschlechtsbestimmtheit. 
Indessen mu8 hervorgehoben werden, daS eine ganze Reihe Beobachtungen 
vorliegen, die mit dieser Voraussetzung nicht ohne weiteres in Einklang 
stehen, so da8 jedenfalls in gewissen Fallen Momente mitsprechen, die noch 
der Aufklarung bediirfen. Der Versuch, aus den 4 Sporen eines Tetra- 
sporangiums Geschlechtspflanzen aufzuziehen, ist leider noch nicht gemacht 
worden. Wohl aber steht fest, daB aus den Tetrasporen einer Pflanze 
von Dictyota dichotoma nur Gametophyten, und zwar solche beiderlei Ge- 
schlechts, hervorgehen. Das hat Hoyr (1910) gezeigt. Zwar gelang es 
ihm nicht, die Keimlinge im Laboratorium in Aquarien zur Geschlechtsreife 
heranzuziehen. Er beobachtete hier nur die ersten Entwicklungsstadien 
und tibertrug dann die Austernschalen, auf denen die Keimlinge wuchsen, 
an den natiirlichen Standort, nachdem dort alle in der Nachbarschaft befind- 
lichen Dictyota-Pflanzen, die eine ,,Infektion‘‘ der Austernschalen hatten 
bedingen kénnen, entfernt worden waren. So erhielt er in einem Falle als 
Abkémmlinge eines Sporophyten 14 2 und 3 $ Pflanzen, im anderen 26 9 
und 21 3. Sind diese Zahlen auch zu klein, um daraus Schliisse ziehen zu 
kénnen, so wird doch von Hoyt unter Beriicksichtigung des Umstandes, 
daB bei Beaufort (Nord-Carolina), wo die Versuche gemacht wurden, in 
der Natur etwa ebensoviele 9 als 3 Individuen gefunden werden, angenommen, 
da die Hilfte der Tetrasporen eines Sporophyten Mannchen, die Halfte 
Weibchen liefern. Weniger exakt sind ahnliche Versuche von WotFe (1918) 
mit der gleichfalls didzischen Padina variegata (Kiitz.) Vickers‘), da einer 
Besiedlung der ausgesetzten Austernschalen am Standort nicht entsprechend 
vorgebeugt wurde. Doch bringen sie ein gréBeres Zahlenmaterial. WoLFE 
erhielt bei seinen Tetrasporenaussaaten 1912: 154 ¢ und 134 9; 1914: 242 J, 
257 2, ferner traten 2 Tetrasporenpflanzen auf; 1915: 426 g, 379 2 und 
20 Tetrasporenpflanzen. Letztere deutet WoLFe als ,,Infektionen’’ am Stand- 
ort; er schlieB8t aus seinen Versuchen, da aus Tetrasporen — gleichgiiltig, 
ob sie von mehreren oder von einem Individuum stammen — 3 und Q Pflanzen 
im Verhiltnis 1:1 hervorgehen. — Der umgekehrte Versuch ist von Hoyt 
(1910) mit dem Ergebnis durchgefiihrt worden, da’ aus Zygoten von Dictyota 
dichotoma ausnahmslos Tetrasporenpflanzen hervorgehen. WoLres ent- 
sprechende Versuche mit Padina variegata sind nicht beweiskraftig. 


Der Entwicklungsgang von Dictyota dichotoma oder Padina varie- 
gata laiBt sich sonach schematisch folgendermaSen darstellen: 


a 
Ls Tetraspore + 9 Gainetophyt + Oogonium —> Ei 
Sporophyt + Tetrasporangium BG 


(R) ae \ Tetraspore— J Gametophyt— Antheridium— Sper- 
S ee, = . matozoid 


—> Zygote + Sporophyt. 


1) Die Synonymik von Padina variegata ist schwierig. Es handelt sich um die 
Art, die Howe (1920, II, 595) als Pad. Vickersiae Hoyt auffiihrt. Dieselbe ist identisch mit 
Pad. variegata Hauck 1887, Spatoglossum variegatum Kiitz. 1849, Zonaria variegata 
Kiitz. 1859, nicht aber mit Zonaria variegata Lamx. 1809 und Pad. variegata Gaill. 1828. 
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Diesen Ergebnissen stehen nun andere gegeniiber, die sich in das Bild 
des regelmaBigen Generations- und Kernphasenwechsels nicht so glatt ein- 
fiigen lassen. Wenn bei seltenen oder wenig untersuchten Dictyotaceen bisher 
nur Tetrasporenpflanzen oder eine Art von Geschlechtspflanzen gefunden 
worden sind, so hat das wenig auf sich. Dagegen hat z. B. Reinke (1878, I) 
von der bei Neapel haufigen Taonia Atomaria auber ungeschlechtlichen 
Pflanzen nur weibliche Gametophyten zu Gesicht bekommen und vergeblich 
nach minnlichen gesucht. Da8 diese existieren, beweisen schon die Angaben 
von Drrsiis (1856, 207), der sie von Marseille beschreibt. W1ittaMs (1904, 156) 
hat sich sogar an der englischen Westkiiste jahrelang bemiiht, von Taoma 
Atomaria Geschlechtspflanzen aufzufinden; immer ohne Erfolg. Tetrasporen- 
pflanzen fand er ohne Schwierigkeit'). Er erértert dieses Ergebnis im Zu- 
sammenhang mit ahnlichen Beobachtungen an Dictyota und ventiliert die 
Frage, ob den Tetrasporen die Fahigkeit, Geschlechtspflanzen zu erzeugen, 
abhanden gekommen ist oder die Standortsbedingungen vielleicht das Auf- 
kommen der Geschlechtspflanzen hindern. Letzteres ist an und fiir sich gut 
denkbar, wenn wir beriicksichtigen, daB der Bedingungsbereich, in dem die 
Dictyotaceen gut gedeihen und sich voll entwickeln, offenbar ein ziemlich eng 
begrenzter ist. So ist es ja bisher nicht méglich gewesen, im Aquarium Pflanzen 
zur Geschlechtsreife heranzuziehen. Wo.re (1918) gibt an, dab das Aus- 
setzen von Austernschalen mit Padina-Keimlingen im Freien an Stellen, wo 
keine Padina wichst, nicht zum Ziele fiihrt, obwohl diese Stellen vermutlich 
vom eigentlichen Padina-Standort nicht weit entfernt waren. Trotzdem 
bleibt der Befund von WiiiAMs vorlaufig ratselhaft, denn die zytologische 
Untersuchung hat ihm ergeben, daB in den Tetrasporangien der Taonten 
normale Reduktionsteilung stattfindet. Was wird aus den haploiden Tetra- 
sporen? Angenommen, sie gehen zugrunde oder die daraus hervorgehenden 
Keimlinge sterben vor der Geschlechtsreife ab — wie erklart sich dann eine 
Vermehrung der diploiden Sporophyten? Ich méchte mit Witttams eher 
daran denken, da vielleicht doch einige wenige Geschlechtspflanzen zur 
Reife kommen, die ihm entgangen sind, oder dab eine Art vegetativer Ver- 
mehrung (vielleicht aus ungeteilten Tetrasporenmutterzellen — s. dariiber 
unten S. 184) oder Regeneration die Diplonten als solche erhalt, als die An- 
nahme machen, da8 durch irgendeine Regulation (z. B. vegetative Kernver- 
schmelzung) die Haplophase in die Diplophase verwandelt wird, zumal es ja 
im letzteren Falle durchaus nicht sicher wire, daB der Diplont den Charakter 
eines Sporophyten hatte. — Daf bei mehreren Padina-Arten bisher nur 
Tetrasporen bekannt, bei anderen Oogonien und Antheridien sehr selten sind 
(vgl. Hauck 1887, 42), kann auch kein Zufall sein. In dem reichhaltigen 
Material des Berliner Herbariums habe ich bei dieser Gattung fast ausschlieB- 
lich Pflanzen mit Tetrasporangien gefunden. — Wir miissen hier also wie in 
so vielen Fallen das Ergebnis weiterer Untersuchungen abwarten. 


Kine Erscheinung, die schon lange das Interesse der Forscher auf sich 
gezogen hat, in ihren Ursachen aber leider auch noch nicht geklart ist, ist 
der eigenartige Rhythmus, der sich in der Entwicklung der Sexualorgane bei 
einigen (nicht bei allen!)*) Dictyotaceen zeigt. Bei Bangor (Wales) und bei 


1) Im Golf zu Triest hat dagegen TecHET (1906, 50), wie es scheint, nur Ge- 
schlechtspflanzen gefunden; er gibt an: ,,OQogonien und Antheridien; Sept.: Sporangien?“ 

2) Es ist méglick und wird von Hoyr (1907, 391), der sich auf Beobachtungen 
an mehreren Orten stiitzt, vermutet, daB die Periodizitit allen Arten der Gattung 
Dictyota eigen ist. Sie scheint auch bei adiser’s vorzukommen (WILLIAMs 1905, 553), 
nicht aber bei Padina Durvillei Bory (Hoyt 1907, 391 — die Bestimmung der Art ist 
unsicher, wahrscheinlich handelt es sich um Pad. Vickersiae Hoyt). 
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Plymouth werden die Antheridien und Oogonien von Dictyota dichotoma etwa 
alle 14 Tage entleert (Witt1aMs 1905), ebenso im Golf von Neapel (Lewis 
1910), wahrend bei Beaufort (Nord-Carolina) die Periode eine vierwoéchige 
ist (Hoyr 1907). Der unzweifelhaft bestehende Zusammenhang der Erschei- 
nung mit den Gezeiten wird von allen Forschern diskutiert und im Anschlu8 
daran werden Vermutungen angestellt iiber die Wirkung der duBeren Faktoren, 
die sich mit den Gezeiten andern. LaBt sich auch fiir einen Standort eine solche 
Wirkung plausibel machen —in erster Linie wird das Licht herangezogen —, so 
pabt die gefundene Hypothese gewéhnlich nicht fiir den anderen. Wahrend an 
der Kiiste von Wales der durchschnittliche Unterschied von Hoch- und Niedrig- 
wasser sehr betrachtlich ist, ist er in Neapel ganz gering; Beaufort nimmt eine 
Mittelstellung ein. An der Kiiste von Jamaika, wo nach Hoyt (1907, 390) 
Dictyota ebenfalls periodisches Verhalten zeigt (was daraus folgt, daB sich die 
Gametangien verschiedener Individuen alle im gleichen Entwicklungsstadium 
befinden), ist dieser Unterschied sogar kaummerklich. Dazu kommt, da8 im 
Aquarium, wo also die Pflanzen der Gezeitenwirkung véllig entzogen sind, 
die synchrone rhythmische Entwicklung der Sexualorgane erhalten bleibt 
und gegeniiber der im Freien zu beobachtenden Periodizitét keine nennens- 
werte Verschiebung eintritt. Witt1ams (1905, 547) iibertrug im Oktober (also 
gegen Ende der Vegetationszeit der Dictyota, die bei Bangor im November 
verschwindet) Geschlechtspflanzen in eine bedeckte Glasschale, die er wahrend 
des Winters unberiihrt im Laboratorium stehen lieB. Nach 6 Monaten fand 
er neben zahlreichen Zygotenkeimlingen an den urspriinglichen Pflanzen nur 
noch kleine SproBspitzen, die aber Gametangien trugen. Alle diese Ga- 
metangien waren im gleichen Entwicklungsstadium und entleerten sich zur 
gewohnten Zeit. Dasselbe Ergebnis hatte ein Versuch von Hoyt (1907, 389), 
dessen Versuchspflanze im Aquarium Regenerationssprosse bildete. Auch diese 
Sprosse, die also den Gezeitenwirkungen nie ausgesetzt waren, bildeten 
Sexualorgane im gleichen Rhythmus wie die Pflanzen in der Natur. 

DaB die Entfaltung und Entleerung von Sexualorganen in einem be- 
stimmten Rhythmus verlauft, ist nichts, was die Dictyoten vor anderen Or- 
ganismen besonders auszeichnete. Es steht a priori nichts im Wege, anzu- 
nehmen, daS hier autonome Entwicklungsprozesse vorliegen, genau so wie 
etwa bei der Menstruation. So ware es nicht besonders erstaunlich, wenn sich 
herausstellen wiirde, daB bei Dictyota auch unter konstanten Kulturbedin- 
gungen durch Generationen hindurch der Rhythmus auftreten wiirde. Das 
Auffallende an der ganzen Erscheinung, das vor allem der Erklarung bedarf, 
ist jedoch das véllig synchrone Arbeiten verschiedener Individuen (mann- 
licher wie weiblicher) desselben Standortes. Angenommen, es lage ein erb- 
licher Rhythmus vor, der in weitem Mae unabhingig von den in der Natur 
herrschenden AuSenbedingungen sich in gleichen Perioden reproduzieren 
wiirde, so wire dieses synchrone Verhalten véllig ausgeschlossen. Wir wissen 
ja, da8 der Sporophyt in der Bildung und Entleerung keinen solchen Rhyth- 
mus zeigt; der Entwicklungsbeginn der Gametophyten liegt also (innerhalb 
gewisser jahreszeitlicher Grenzen natiirlich) zu ganz beliebigen Zeiten. Wenn 
somit, wie WILLIAMS annimmt, ein erblicher Rhythmus vorhanden ist, so 
mu8 dieser doch einem regulatorischen EinfluB au8erer Faktoren unterworfen 
sein, der mit dem Mondwechsel irgendwie zusammenhangt. Kin Zusammen- 
spiel mehrerer Einfliisse ist wahrscheinlich, ob diese aber an allen Stellen, 
wo Dictyota dichotoma vorkommt, die gleichen sind, ist fraglich. Das Phae- 
nomen erinnert, wie auch Stoppe (1926, 155) hervorhebt, in mancher Be- 
ziehung an die Schlafbewegungen von Phaseolus, bei denen bekanntlich auch 
ein zur Zeit noch unbekannter Faktor im Spiele ist. Offenbar ist die Reaktions- 
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fihigkeit der Dictyoten gegeniiber diesem Faktor oder Faktorenkomplex 
sehr fein abgestimmt. Die Aquariumversuche weisen andererseits darauf hin, 
daB seine Wirkung eine recht nachhaltige ist. —s 
Hoy (1907, 388) wirft mit Recht die Frage auf, ob die Dictyota dicho- 
toma von Beaufort (die vierwéchigen Rhythmus zeigt) mit der europdischen 
identisch ist. Morphologisch besteht, wie es scheint, Ubereinstimmung ; es 
koénnte aber eine genotypisch bedingte physiologische Verschiedenheit vor- 
liegen1). Méchten die modernen Verkehrsmittel bald dazu benutzt werden, 
um, der Anregung Hoyts folgend, europaisches Material nach Amerika zu 
bringen und umgekehrt! Es handelt sich ja hier um eine Frage von allgemeiner 
Bedeutung, die nicht nur fiir den Phykologen von Interesse ist. 
Es wurde oben die Méglichkeit erértert, daB vom normalen Generations- 
wechsel Abweichungen vorkommen. In dieses Gebiet gehért die mehrfach 
gemachte Beobachtung, daB der Tetrasporangieninhalt vor der Aufteilung 
in Tetrasporen keimen kann. Schon Remnxe (1878, I, 8u. 23) macht dariiber 
Angaben. Er sah bei Dictyota dichotoma die (einkernige) Tetrasporenmutter- 
zelle sich auf der Pflanze zu kleinen Keimlingen entwickeln, bestehend aus 
einer typischen Scheitelregion und 
einem Fu. Wahrend diese Keim- 
linge — wenigstens in ihren Jugend- 
stadien, die allein beobachtet wurden 
— etwas von den normalen Tetra- 
sporenkeimlingen abwichen, zeigte 
sich bei entsprechenden Padina- 
Pavoma-Keimlingen in den ersten 
Zellteilungsfolgen (und wahrscheinlich 
auch spaiter) Ubereinstimmung. Hier 
wurde auBerdem der gesamte Sporan- 
gieninhalt vor der Tetradenteilung 
A b entleert und die jungen Pflanzchen 
Fig. 89 (nach REINKE). Padina Pavonia. entwickelten sich frei (s. Fig. 89). 
a Entleerte Tetrasporangienzelle. Junger, Bei Dictyota dichotoma hat WILLIAMS 
daraus hervorgegangener Keimling. (1904, I, 157) ganz ahnliche Beobach- 
tungen gemacht wie REINKE. Hauck 
(1887, 44) berichtet iiber Tetrasporangienkeimlinge bei Padina tetrastro- 
matica Hauck. Ricwarps (1890, 91) hat solche bei Dictyota ciliata Ag. gesehen. 
Wahrend diese Abnormitaten bei Dictyota mehr oder weniger haufig (nach 
WiLuiAMs hauptsachlich gegen Ende der Saison) auf Sporophyten auftreten, 
die daneben normale Tetrasporen bilden, hat REINKE eine Pflanze gefunden, 
bei der kein Tetrasporangium zur Tetradenteilung schritt. Auch die wenigen 
Padina-Pavoma-Pfilanzen, die den Tetrasporangieninhalt in Form einer 
Monospore entleerten, verhielten sich durchgehends so. Bei ihnen war also 
offenbar aus vorlaufig nicht ersichtlichen Griinden die Fahigkeit zur Tetraden- 
teilung und Reduktion der Chromosomenzahl verloren gegangen. Das kénnte 
darauf beruhen, da8 es sich um haploide Sporophyten gehandelt hat. Das 
Ausbleiben der Vierteilung wiirde damit allerdings nicht erklart sein, da die 
Tetradenbildung, wie die Azygoten von Cosmarium und die spater zu be- 
sprechenden haploiden Basidien beweisen, mit der Reduktionsteilung nicht un- 
mittelbar kausal verknitpft ist. Bei den Dictyoten sind die Tetrasporangien- 


1) Die Artbegrenzung der Dictyoten ist freilich teilweise eine sehr schwierige. Eine 
von modernen Gesichtspunkten ausgehende, nicht nur auf Naturbeobachtung, sondern 


auch auf Kulturversuche gegriindete monographische Bearbeitung der Gattung wire sehr 
zu wiinschen. 
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keimlinge wohl diploid. Die Teilungsfolgen bei der Keimung verlaufen so, daB 
man kaum auf Reduktionsteilung schlieBen kann (s. auch Wittrams 1904, I, 
155). Ware es anders, so miiBten gemischtgeschlechtige Keimlinge zustande 
kommen. Aus der Tatsache, da diese in der Natur nicht gefunden worden 
sind, obwohl sich die Tetrasporangienkeimlinge aller Wahrscheinlichkeit nach 
zu fruktifizierenden Pflanzen entwickeln'), liBt sich hier freilich nichts 
schlieBen, denn die Keimlinge bilden friihzeitig eine Scheitelzelle, die zum 
Ausgangspunkt fiir die weitere Thallusentwicklung wird; wenn also wirklich 
urspriinglich die Zellen sexuell verschieden determiniert sein sollten, so wiirde 
sich das nicht weiter auswirken kénnen. 

_ Parthenogenesis ist bei den Dictyotales mehrfach beobachtet worden 
(bei Dictyota dichotoma, Padina variegata (Kiitz.) Vick., Haliseris poly po- 
dioides). Die Zellteilungen der unbefruchteten Kier verlaufen anders als bei 
den befruchteten; die Entwicklung der parthenogenetischen Keimlinge kommt 
nach den iibereinstimmenden Angaben der Untersucher bald zum Stillstand; 
sie sterben frithzeitig ab. Parthenogenetische Entwicklung bis zur fruktifi- 
zierenden Pflanze ist nie gesehen worden. RemnKe (1878, I, 11 und 15; 1889, 
I, 118), Wriirams (1904, II, 196ff., 1905, 553) und Wotre (1918) berichten 
hieriiber. Wrix1aMs hat auch die Kernteilungen verfolgt; sie verlaufen abnorm, 
und es kommt zu Haufungen verschieden groBer Kerne. Darauf beruhen wahr- 
scheinlich die Entwicklungsstérungen. — Ob diese unvollkommene Partheno- 
genesis allen Dictyotales eigen ist, mu8 dahingestellt bleiben. Bisher sind ja 
erst sehr wenige Formen einigermafen genau untersucht. Wenn es richtig 
ist (was ich aber noch bezweifeln méchte), daB bei gewissen Zonarien nur 
weibliche Pflanzen yorkommen (oder wenigstens alles andere so selten ist, 
da es den Beobachtern entgangen ist), so wird man erwagen miissen, ob hier 
etwas Ahnliches vorliegt wie beiCharacrinita. Unter den Zonarien des Berliner 
Herbars habe ich kein mannliches Exemplar gefunden. 


7. Fueales. 


Der hohen Entwicklung der Diplophase steht bei den Fucales auBerste 
Reduktion der Haplophase gegeniiber, die weiter geht als bei den Bliiten- 
pflanzen und (genau so wie bei den Metazoen, die in dieser Beziehung im 
Pflanzenreich bei den Fucales, Diatomeen und vielleicht Codiaceen die einzigen 
Analoga finden) auf die Gameten beschrankt ist. Der unilokulare Charakter der 
Gametangien und der Nachweis, daB in ihnen die Reduktion der Chromosomen- 
zahl stattfindet (FARMER und WILLIAMS 1897, 1898; STRASBURGER 1897; Yama- 
noucui 1909) bedingt ihre Homologisierung mit den unilokulaéren Behaltern 
der Phaeosporeen und rechtfertigt die Annahme, daB die Gameten den Zoo- 
sporen der letzteren homolog sind”), mit anderen Worten, daB die haploide 
Geschlechtsgeneration auf diese Gebilde reduziert ist (SrrasBuRGER 1906, 
Kyun 1918), die unmittelbar die Funktion von Gameten tibernommen und 
eine hohe sexuelle Differenzierung erfahren haben. Anisosporie deckt sich 
also mit Anisogametie. Da bei den unilokuléren Behaltern der Phaeosporeen 
(von denen die Fucales herzuleiten sind) Anisosporie nicht vorkommt — auch 
bei den Formen nicht, die im Gametophyten sekundare Geschlechtsmerkmale 
aufweisen (Laminariales) —, so spricht viel dafiir, daB auch die Fucales aut 
isospore Formen zuriickzufithren sind und die Geschlechtsmerkmale den 


1) Die oben beschriebene mondézische Pflanze von Dictyota, die WILLIAMS ge- 
funden hat, kann nicht so gedeutet werden. : ; 

2) Das Vorhandensein zarter Scheidewinde zwischen den Kiern im Oogonium von 
Fucus, das FARMER und WILLIAMs (1898) angeben, kann daran nichts andern. 
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urspriinglichen Sporen sekundar im Zusammenhang mit dem vélligen Schwin- 
den des haploiden Gametophyten aufgepragt wurden (s. 5. 198ff.). Von 
Generationswechsel kann bei den Fucales nicht mehr gesprochen werden. 


Die Fucales sind alle typisch oogam (Fig. 90). Die groBen, kugeligen, 
unbegeiBelten Hier sind dunkelbraun; sie enthalten einen Kern, viele Chromato- 
phoren und zahlreiche andere Inhaltskorper, iiber deren Natur nichts Sicheres 
bekannt ist. Ihrem Volumen nach iibertreffen sie die Spermatozoiden ganz 
erheblich, nach Schitzungen in einigen Fallen um das 30000fache. Die etwa 
birnférmigen Spermatozoiden haben zwei 
ungleichlange, seitlich ansitzende Geibeln. 
Dem Kern liegt nach der Seite, an der die 
GeiBeln entspringen, ein flacher, orange- 
farbiger Kérper an, der dem Chromatophor 
entspricht (GuienarpD 1889, Kyiin 1916, 
Mancenor 1921). 

Weibliche wie mannliche Gametangien 
enthalten in der Jugend einen diploiden 
Kern. Durch die erste Teilung desselben er- 
folgt die Reduktion der Chromosomenzahl 
(FarMER und Wit.iAms 1897, 1898, STRAsS- 
Fig. 90 (nach TauRET aus Onr- BURGER 1897). Nach Yamanoucui (1909) 
MANNS). Fucus vesiculosus. Ki mit ist bei Fucus vesiculosus die Diploidzahl 64, 

Spermatozoiden (sp-). die Haploidzah] 321). Im Oogonium folgen 

zwei weitere Teilungsschritte (OLTMANNS 
1889); nach dem ersten, also nach AbschluB der Tetradenteilung, tritt 
eine durch starkes Wachstum des Oogoniums ausgefiillte Pause ein. Ent- 
sprechende Zerkliftung des Protoplasmas fiihrt bei Fucus zur Bildung von 
8 Hiern. Diese Achtzahl der Kier wird jedoch nurin verhiltnismabig wenigen 
Fallen erreicht, ist aber fiir die betreffenden Gattungen typisch. Bei anderen 
Gattungen enthalten die Oogonien 4, 2 oder nur 1 Ei, wie aus der folgenden 
Zusammenstellung ersichtlich ist. 


Oogonien mit 8 Hiern: Fucus (Turn.) L. 
Notheva Bail. et Harv. 
Oogonien mit 4 Hiern: Ascophyllum Stackh. 
Durvillea Bory. 
Hormosiva Endl. 
Sarcophycus Kiitz. 
Xiphophora Mont. 
Oogonien mit 2 Hiern: Pelvetia Decne. et Thur.?). 
Oogonien mit 1 Ei:  Axillaria Gruber 
Bifurcaria Stackh. 
Blossevillea Decne. 
Carpoglossum Kiitz. em. Gruber 
Carpophyllum Grev. 


1) Dieselben Chromosomenzahlen fanden TAHARA und SHIMOTOMAI (1925) bei 
Sargassum, wihrend FARMER und WILLIAMS (1898) fiir Fucus serratus, F. vesiculosus und 
Ascophyllum nodosum als diploide Zahl 26—30, fiir Himanthalia lorea 28, STRASBURGER 
(1897) fiir Fucus platycarpus, F. serratus und F. vesiculosus etwa 32 angeben. Bei Cystoseira 
barbata fand NIENBURG (1910) als Haploidzahl 18—20. Betreffs Fucus vesiculosus stimmen 
also YAMANOUCHIS Befunde nicht mit den alteren Angaben iiberein. Letztere scheinen 
mir auch beziiglich der anderen Arten einer Revision zu bediirfen. 


2) Bei Pelvetia canaliculata sind die Oogonien quer-, bei P. fastigiata und P. com- 
pressa langsgeteilt. 
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Coccophora Grev. 

Cystophora J. Ag. = Blossevillea Decne. 
Cystophyllum J. Ag. 

Cystoseira Ag. 

Cystosphaera Skottsb. 

Halidrys Lyngb. 

Hesperophycus Setch. et Gard. 
Himanthalia Lyngb. 

Landsburgia Harv. 

Marginaria A. Rich. 
Myriodesma Decne. 

Pelvetiopsis Gardner 

Phyllospora Ag. 

Platylobium Kiitz. em. Gruber 
Platythalia Sond. em. Gruber (?) 
Sargassum Ag. 

Scaberia Grey. 

Scytothalia Grev. 

Seirococcus Grey. 

Turbinaria Lamx. 


Wie bekannt, hat Ovrmanns (1889) gezeigt, daB 8 Kerne im Oogonium 
nicht nur bei Fucus entstehen, wo jeder Kern zum Zentrum eines Eies wird, 
sondern auch da, wo nur 4, 2 oder 1 Ei zur Ausbildung kommen. Er unter- 
suchte daraufhin Ascophyllum nodosum (L.) Le Jol., Pelvetia canaliculata (L.) 
Deene. et Thur., Halidrys siliquosa (L.) Lyngb. und Himanthalia lorea (L.) 
Lyngb. In allen diesen Fallen werden die iiberzihligen Kerne aus dem Plasma 
ausgestoBen und gehen friiher oder spater zugrunde. Oxrmanns’ Unter- 
suchungen wurden spater erganzt durch NrenBurG (1910), GarpNner (1910), 
SAUVAGEAU (1911)1). Prinzipiell Neues wurde nicht gefunden; bemerkens- 
wert ist, dab bei Sargassum der Oogoninhalt austritt, ehe der dritte Tei- 
lungsschritt vollzogen ist (NrenBurG). Die sieben iiberzahligen Kerne degene- 
rieren im Eiplasma. Wiirden sie wie bei den anderen Fucales ausgestoBen, so 
wiirde die Erscheinung von der ihr entsprechenden Polkérperchenbildung des 
tierischen Eies auch auBerlich nur wenig unterschieden sein. Pelvetiopsis 
limitata (Setch.) Gardn. und Hesperophycus Harveyanus (Decne.) Setch. et 
Gardn. bilden Uberginge vom zweieiigen zum eineiigen Typus (GARDNER). 
Hier entsteht ein fertiles und ein riickgebildetes Hi, das die 7 itberz’hligen 
Kerne enthalt. Da8 die ausgestoBenen Kerne, die wohl nie ganz frei von 
Plasma sind, als riickgebildete Eier aufgefaBt werden miissen, unterliegt 
nicht dem geringsten Zweifel und wird auch dadurch noch erlautert, dab 
SauvaGEAu (1911) bei Cystoseiva eine von ihnen ausgehende attraktive Wir- — 
kung auf Spermatozoiden beobachtet hat. 

Schon die Ableitung der Fucales von den Phaeosporeen, deren uwni- 
lokulire Behalter ja gewéhnlich mehr als 8 Zoosporen ausbilden, zwingt zu 
dem Schlusse, daB die Fucales mit achteiigen Oogonien die primitiven 
Typen sind. Die zytologische Untersuchung hat das also vollig bestatigt. 
Bei den Formen, die normalerweise weniger als 8 Hier im Oogonium bilden, 
fehlt es auch an Riickschligen zum urspriinglichen Typus nicht. So hat z. B. 
German (1914, 269) in Konzeptakeln von Sargassum ausnahmsweise ein 
Oogonium mit 2, eines sogar mit 8 Eiern gefunden. FARMER und WILLIAMS 


1) Auf die zum Teil zweifellos irrtiimlichen Angaben von SIMONS (1906) , 
TawARA (1924), TAHARA und SarmoTomal (1925) kann hier nicht eingegangen werden, 
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(1897, 189) berichten, daB bei Ascophyllum nodosum otter ein fiinftes, etwas 
kleineres Ei ausgebildet wird. ; 

Im Antheridium finden bei Fucus (und wohl auch bei den anderen 
Gattungen) sechs Teilungsschritte statt, so dab 64 Spermatozoiden entstehen. 

Uber den seit den klassischen Untersuchungen Tuurets (1854) all- 
gemein bekannten Befruchtungsvorgang kann ich mich kurz fassen. Die 
Spermatozoiden werden vom Ei zweifellos chemotaktisch angelockt, doch 
ist das spezifische Chemotaktikum noch nicht bekannt?). Wenige Minuten 
nach der Besamung pflegt ein Spermatozoid in das Ei eingedrungen zu sei. 
Das Ei iibt nunmehr keinen positiv chemotaktischen KinfluB mehr auf die 
Spermatozoiden seiner Umgebung aus. Farmer und WiLtiams, die die Vor- 
geinge bei Halidrys siliquosa sehr genau verfolgt haben, schlieBen aus der 
Tatsache, da8 die Spermatozoiden, die das Ei vor der Befruchtung in dicken 
Massen umschwarmten, jetzt plétzlich abwandern, daB von den befruchteten 
Kiern negativ chemotaktische Wirkungen ausgehen. Die ausgeschiedenen 
Substanzen sollen sogar einen stark schidigenden Effekt auf die Spermato- 
zoiden haben, da diese teilweise in der Umgebung der befruchteten Eier tot 
herumliegen. Das Ei selbst erfaihrt nach dem Eindringen des Spermatozoids 
charakteristische Verinderungen. Es schwillt an und erscheint heller. Im 
Innern werden die Vakuolen verlagert. Die Oberflaiche zeigt kleine papillése 
Unebenheiten, von denen rosenkranzférmig angeordnete Trépfchen (von 
Schleim ?) ausgehen. Dieser Zustand dauert jedoch nur wenige Minuten. 
Dann rundet sich das Ei wieder ab, verringert seinen Durchmesser ein wenig, 
die zu Faden gereihten Trépfchen verschwinden, und es entsteht eine Membran. 
Die Keimung wird erst nach mehreren Stunden sichtbar. Sie beginnt mit 
einer einseitigen Vorwélbung, die vielleicht bei sehr vielen Fucales, nach- 
gewiesenermaben bei Fucus, Ascophyllum, Pelvetia und Cystoseira (vel. 
ROSENVINGE 1888, WINKLER 1900, KiistER 1906, Knrep 1907, Hurp 1920, 
Nrensurea 1922) — an der vom Licht abgewandten Seite entsteht?). Das Ver- 
halten der Kerne vor und wahrend der Befruchtung haben FARMER und 
Witiiams (1897, 1898), SrraspurGER (1897) und Yamanoucur (1909) 
namentlich bei Fucus verfolet. Der g¢ Kern, der viel kleiner als der Q ist, 
wandert nach der Mitte des Kies, wo sich letzterer befindet, und verschmilzt 
dort mit diesem. Das vollzieht sich in wenigen Minuten. Jedem der beiden 
Kerne ist ein Zentrosom zugeordnet, das zum Zentrum je eines Spindelpoles 
des sich spater teilenden diploiden Eikerns wird. 

Die Fruktifikationszeit ist bei den einzelnen Arten verschieden 
und richtet sich begreiflicherweise auch nach den Bedingungen des Standorts. 
Im einzelnen wissen wir davon sehr wenig. Experimentell la8t sich leicht 
zeigen, dai die Befruchtung im Dunkeln ebensogut wie im Lichte stattfindet. 
Bei einigen Arten (Ascophyllum nodosum, Himanthalia lorea u. a.) ist die 
Konzeptakelentwicklung auf bestimmte Jahreszeiten beschrankt, von anderen 
(z. B. F. serratus) wird in den Floren vielfach angegeben, daB sie das ganze 
Jahr fruktifizieren. Das bedeutet jedoch nur, da8 man das ganze Jahr Kon- 
zeptakeln findet, nicht, daB immer reife Gametangien vorhanden sind. 
Tatsachlich ist bekannt, daB auch bei den Fucales ahnliche periodische Er- 
scheinungen vorkommen wie sie fiir die Dictyotaceen (s. S. 182) und z. B. 
Nemoderma tingitana (s. Kucxuck 1912) bekannt sind. Tanara (1909, 1913) 


1) Auch kernlose Eifragmente haben diese chemotaktische Wirkung, wie FARMER 
und WILLiams (1898) fiir Haldrys siliguosa, WINKLER (1901) fiir Cystosetra barbata 
nachgewiesen haben. 

2) Das Licht ist aber zur Einleitung der Keimung nicht notwendig. — Bei Halz- 
drys siliguosa konnte NIENBURG keinen polarisierenden Einflu® des Lichts konstatieren. 
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hat 2. B. fir Sargassum enerve Ag., Sarg. Horneri Ag., Sarg. Kjellmanianum 
Yendo, Sarg. tortie Ag. und Cystophyllum sisymbrioides J. Ag. festgestellt, 
da an der japanischen Kiiste die Oogonentleerung in einem mehrtigigen 
Rhythmus verlauft, der allerdings keine ersichtlichen Beziehungen zum 
Mondwechsel zeigt. Die einzelnen Exemplare derselben Art verhalten sich 
aber alle gleich. Beobachtungen tiber periodisches AusstoBen der Gametangien 
hegen auch fiir Halidrys siliquosa vor (FARMER und Witi1AMs 1898), und 
es ist gut mdglich, daB die Erscheinung weit verbreitet, wenn auch nicht 
immer so scharf ausgesprochen ist. 

_Die Fucales sind gemischt- oder getrenntgeschlechtig. Die 
Gemischtgeschlechtigkeit tritt in verschiedenen Formen auf, die sich nicht 
alle unter die iiblichen, urspriinglich fiir die Phanerogamen geschaffenen 
Begriffe des Hermaphroditismus und der Monézie subsumieren lassen. Herma- 
phrodit kann man im Einklang mit der in den Floren befolgten Praxis eine 
Fucacee nennen, die nur einerlei Konzeptakeln bildet, und zwar solche, in 
denen Oogonien und An- 
theridien gemischt stehen 
(Fucus platycarpus, Hali- 
drys stliquosa, Pelvetia 
canaliculata). Man kann 
den Begriff aber auch aus- 
dehnen auf die Rezep- 
takeln(Konzeptalstinde) 
und die Formen einbe- 
greifen, bei denen 2 und 
S Konzeptakeln in einem 
Rezeptakel vereinigt sind, 
hierher gehért z. B. Cysto- 
phora Greville (Ag.) J. Ag., 
dann die Mehrzahl der 
Sargassum-Arten, nimlich 
diejenigen, die sogenannte 
androgyne Rezeptakeln Fig. 91 (nach DODEL). Cystosezra barbata. Konzeptakel. 


Im basalen Teil Oogonien (mit einem Ei); im oberen 
haben, ferner nach Mur- Teil Antheridienstinde. 


RAY (1893) Sezrococcus 
axillaris Grev.1), und wohl Fad 
auch Xiphophora, nach GRUBER (1896) wahrscheinlich Scytothalia dorycarpa 
(Turn.) Grev. und Phyllospora comosa (Labill.) Ag., nach SKOTTSBERG 
(1907) Scytothalia (Cystosphaera) Jacquinotii Mont. Vermittelnd zwischen 
diesen beiden Typen steht die Gattung Cystoseira, bei deren Arten in der 
Regel im Konzeptakel eine lokale Trennung von Oogonien und Antheridien 
zu bemerken ist: die Oogonien entspringen am Grunde, die Antheridien 
weiter oben nach der Miindung zu (SauvacEau 1912) (Fig. 91). Ebenso 
verhalt sich Bifurcaria tuberculata Stackh. (HArvEy 1846). Gegen die Bezeich- 
nung Mondzie wird sich kaum etwas einwenden lassen, wenn und J Rezep- 
takeln sich auf einer Pflanze finden. Das hat Scuirrner (1916) an Triester 
Material der meist hermaphroditen Cystoseiva barbata beobachtet. Nach 
Grunow (1915/16) wiirden Sargassum vulgare Ag. var. megalophylla (Mont.) 
Grun. (= Sarg. megalophyllum Mont.) und Sarg. grande J. Ag. hierher gehéren. 
Da Homologien mit den Bliitenpflanzen nicht aufeestellt werden kénnen, 
so fehit fir die Ubertragung der Begriffe der feste MaBstab; deshalb mag 
. 1) Nach Gruser (1896, 14) kommen bei Sezrococcus axillaris in seltenen Fallen 
Oogonien und Antheridien in demselben Konzeptakel vor. 
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man mit BLuAkgsLeE an die Kinfiihrung einer neuen Nomenklatur denken- 
Ich mochte die Darstellung damit nicht belasten. Setzt man (rein auBer- 
lich) ein Konzeptakel mit einer Bliite, ein Rezeptakel mit einem Bliiten- 
stand in Parallele, so ware der durch Fucus platycarpus (und Cystoseira) 
reprisentierte Typus als hermaphrodit zu bezeichnen, der bei den meisten 
Sargassen vorkommende Typus (in Analogie etwa mit Avwm) als mondézisch. 
Um auch den dritten der oben erwahnten Falle einzuschlieBen, mag bei 
Vorhandensein androgyner Rezeptakeln von Monézie ersten Grades, bei 
Vorhandensein weiblicher und mannlicher Rezeptakeln von Monézie zweiten 
Grades gesprochen werden. 

SauvacEau (1912) stellte bei Cystoseiva stricta Sauv. in einem Falle 
Gynomondézie fest (hermaphrodite und Q Konzeptakeln auf derselben 
Pflanze), umgekehrt bei Cystoseiva barbata J. Ag. Andromondézie. Auch 
Trimondézie (hermaphrodite, 9 und 3 Konzeptakeln auf einem Individuum) 
ist beobachtet worden: bei Cystoseira abrotanifolia Ag., Cyst. caryophyllotdes 
Sauv. u. a.4) (s. Sauvaceau 1912, 157). — In einem etwas anderen Sinne 
gynomondézisch sind einige Sargassen, bei denen androgyne und 2 Rezeptakeln 
auf demselben Individuum vorkommen (Sarg. biserrula J. Ag. var. priono- 
carpa Grun., Sarg. cinctum J. Ag., Sarg. graminifolium [Turn.] J. Ag. — 
s. GRunow 1915), andromonézisch im entsprechenden Sinne ist z. B. 
Sarg. vestitum (Turn.) Ag., trimonézisch Sarg. Peronti (Mert.) Ag. (GRUNOW 
1915). 

Strenge Didzie treffen wir z. B. an bei Fucus serratus, Himanthaha 
lorea, Durvillea Harveyi, Hormosiva Banksi, Turbinaria ornata, soweit 
bekannt auch bei einigen Cystoseiva- und einer ganzen Reihe Sargassum- 
Arten. Bei sehr vielen Arten gibt es aber wiederum Uberginge zwischen 
Gemischt- und Getrenntgeschlechtigkeit, die sehr mannigfach sein kénnen. 
Neben Hermaphroditen (im obigen, engeren Sinne) fand SauvaGcEaAu (1912), 
wenn auch selten, weibliche Individuen bei Cystoseiva ericoides Ag., Cyst. 
mediterranea Sauv., Cyst. Montagne: Mont., Cyst. selaginoides (Wulf.) Nace., 
Cyst. shinosa Sauv. und Cyst. stricta Sauv. (Gynodiézie); bei Cystoseiva 
barbata (Good. et Woodw.) Ag. beobachtete er Androdiézie, ScHIFFNER 
(1916) auch Gynodiézie. Fucus ceranoides L. und wahrscheinlich auch Turbr- 
naria conoides Kiitz. (s. BArToN 1891), selten F. vesiculosus L. (s. StomPs 
1911, 352, VAN Goor 1923, 61) kommen hermaphrodit und diézisch vor, 
sind also tridzisch. Unter den Sargassen, die beziiglich der Geschlechter- 
verteilung unter den Fucales wohl die gré8te Mannigfaltigkeit aufweisen 2), 
kommen verschiedenerlei Kombinationen von monézischen Pflanzen (ersten 
Grades) und eingeschlechtigen innerhalb einzelner Arten vor. Pflanzen mit 
androgynen Rezeptakeln und rein $ Pflanzen (also Androdiézie im weiteren 
Sinne) werden z. B. angegeben fiir Sarg. Boveanum J. Ag. und Sarg. hetero- 
phyllum (Turn.) J. Ag. Gynodidzisch (im weiteren Sinne) diirfte Sarg. carpo- 
phyllum J. Ag. sein (GRUNow in AskENAsy 1889). Auch Triézie kommt 
in der Gattung gewi8 vor wie auch andere Verteilungsarten. Die verdienst- 
volle monographische Bearbeitung Grunows (1915/16) la8t leider in vielen 
Fallen, wo gemischt- und eingeschlechtige Rezeptakeln vorkommen, Angaben 
iiber deren Verteilung vermissen. Eine Kombination von Gynomondzie 
und Androdiézie findet sich bei Sarg. cortifolium J. Ag. var. lanceolata (Grev.) 
Grun., wo von GRuNow weibliche Rezeptakeln zusammen mit androgynen 


1) Die dreierlei Konzeptakeln finden sich hier sogar in einem Rezeptakel. 

2) Nach GRuNow (1915, 330) fehlen hier nur gemischtgeschlechtige Konzeptakeln, 
als eigentlich hermaphrodite Formen, doch gibt Srmons (1906) an, bei Sarg. filipendula 
Konzeptakeln mit vielen Antheridien und 1—2 Oogonien gefunden zu haben. 
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auf derselben Pflanze, auBerdem mannliche Exemplare gefunden wurden. 
Nach den tibereinstimmenden Angaben mehrerer Beobachter (auBer GRUNOW 
[1915/16], Smrcnert u. Garver [1925], Tanara [1913], Yenno [1907] 
u. a.) sind, wie schon oben erwihnt, viele Sargassen didzisch. 

Fitr das Vorhandensein irgendwelcher selektiver Befruchtung bei den 
Fucales liegen keine Anhaltspunkte vor. Es ist anzunehmen, da8 a priori 
bei ein und derselben Art jedes beliebige Spermatozoid jedes beliebige Hi 
befruchten kann. Selbststerilitat scheint nicht vorzukommen. Fiir Fucus 
platycarpus steht wenigstens fest, daB die beiderlei Gameten nicht nur der- 
selben Pflanze und desselben Rezeptakels, sondern auch desselben Konzeptakels 
sich normal befruchten. 

Ich will nun versuchen, aus der (sehr zerstreuten) Literatur einige 
Daten zusammenzustellen, die iiber die Geschlechterverteilung bei den einzel- 
nen Gattungen und Arten Aufschlu8 geben. Auf alle Einzelheiten kann 
dabei schon deshalb nicht eingegangen werden, weil die Angaben teilweise 
zu unvollstandig und unklar sind. Die hermaphroditen und mondézischen 
Arten sind zu einer Gruppe zusammengefaBt und darunter alle Arten auf- 
gezihlt, bei denen eine dieser Verteilungsweisen iiberhaupt vorkommt, 
mégen daneben noch rein mannliche bzw. rein weibliche Exemplare beob- 
achtet worden sein oder nicht. Es war mir nicht méglich, die gesamte flori- 
stische Literatur, in der sich hier und da mehr oder weniger vollstandige 
Angaben iiber die Geschlechterverteilung finden, durchzusehen. Trotzdem 
hoffe ich, dab das nachfolgende Verzeichnis nicht allzu unvollstindig aus- 
gefallen ist, Ein Stern (*) bei einigen Arten bedeutet, daB die Angabe durch 
eigene Untersuchung, zumeist an Material des Herbars des Berliner Bota- 
nischen Museums, gepriift ist. Die Literaturbelege bei den einzelnen Arten 
beziehen sich auf Arbeiten, in denen mir zuverlassig erscheinende Angaben 
iiber die Geschlechterverteilung enthalten sind. Es handelt sich dabei keines- 
wegs immer um die ersten Angaben dieser Art, die erfahrungsgema® oft 
mangelhaft sind. Selbstverstindlich kénnten bei vielen Arten eine grobe 
Anzahl Literaturbelege zitiert werden. Ich habe aus Raumriicksichten nur 
einen, in seltenen Fallen aus besonderen Griinden zwei ausgewablt. 


Hermaphrodit oder monézisch sind folgende Arten: 
Axillaria constricta (Kiitz.) Gruber = Ascophyllum constrictum 
(Harv.) (J. G. AGarpu 1848, 205; *). 
Bifurcaria tuberculata Stackh. (Harvey 1846, Taf. 89). 
Blossevillea Brandegeei Setch. et Gardn. (SETCHELL und GARDNER 
1925, 705). 
Carpoglossum confluens (R. Br.) Kiitz. (GRUBER 1896, 23). 
Carpophyllum scalare Suhr (*). 
Cystophora Botryocystis Sond. (Harvey, Phyc. austral. 1858. 
I, Fat 56; -*). . 
C. Brownit (Turn.) J. Ag. (Harvey, Phye. austral. 1860. III, Taf. 
169: *). 
; Dh eee (Labill.) J. Ag. (Harvey, Phycol. austral. 1869, 
Petar. l16: 7). 
. dumosa (Grev.) J. Ag. (*). " 
. Greville’ (Ag.) J. Ag. (Harvey, Phye. austral. 1858. IV, Taf. 
LBS *)e 
: eee J. Ag. (Harvey, Phye. austral. 1863. V, Taf. 235; *). 
. paniculata (Turn.) J. Ag. (Harvey, Phye. austral. 1863, V, 
Taf. 247;- *). 


ior Eto 68 


192 


QO. Of SOS a eras: 


AMAAAHRDNS SCORES ee area 


Algen. 


. polycystidea Aresch. (*). 

. racemosa Harv. (*). 

. vetorta (Mert.) J. Ag. (*). 

. vetroflexa (Labill.) J. Ag. (*). 

. spartioides (Turn.) J. Ag. (Harvey, Phye. austral. 1859. II, 


Tat orn): 


. subfarcinata (Mert.) J. Ag. (*). 
. thysanoclada J. Ag. (J. AGArpu 1894, 98). 
. torulosa (R. Br.) J. Ag. (Harvey, Phye. austral. 1860. III, Taf. 
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. uvifera (Ag.) J. Ag. (Harvey, Phye. austral. 1860. III, Taf. 
Me ee a 


ystoseirva Abies-marina (Gmel.) Ag. (*). 
. abrotantfolia (Stackh.?) Ag. (SauvacEau 1912, 25). 


acanthophora Schfin. (ScuirrNeR 1926, I, 305). 


. adriatica Sauv. nach ScuHirFFNER = C. Montagnet Hauck et 


al. (SCHIFFNER 1916, 194). 
amentacea Bory (DERBiS et SoLreR 1856, 61; *). 
articulata J. Ag. (OKAMURA, Icones 1913. III, 47). 


. barbata (Good. et Woodw.) Ag. (DopEL 1885). 

. concatenata (L.?) Ag. (*). 

. corniculata (Wulf.) Zan. (Hauck 1885, 295). 

. crinta (Desf.) Duby (Hauck 1885, 296). 

. discors (L.) Ag. (Hauck 1885, 297). 

. evtcoides (L.) Ag. (Harvey 1851, Taf. 265). 

. fibrosa (Huds.) Ag. (Harvey 1849, Taf. 133). 

. granulata (L.) Ag. (Harvey 1846, Taf. 60). 

. humilis Schousb. (*). 

. latifrons Kiitz. (Okamura 1904, 83 als Cystoseiva [Hormophysa | 


avticulata Kiitz.). 


. mediterranea Sauv. (SAUVAGEAU 1912, 24). 

. Montagne: Mont. (Sauvaceau (1912, 24). 

. Mynca (Gmel.) J. Ag. (*). 

. myriophylloides Sauv. (SAUVAGEAU 1912, 25). 

. opuntioides Bory (*). 

. selaginoides (Wulf.) Nace. (SauvagEau 1912, 24). 
. stricta Sauv. (SauvacEau 1912, 24). 

. triquetva (L.). J. Ag. (*). 


Cystosphaera Jacquinoti (Mont.) Skottsb. = Scytothalia Jacquinotit 


Fu 
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Mont. (SxorrsBerG 1907, 148). 

cus ceranoides L. (THurEetT 1854, 199; Sromps 1911; Garp 1916, 
1923, 294), meist didzisch. 

dichotomus Sauvy. (SAUVAGEAU 1915, I, 557). 


. distichus L. (KsELtMAN 1890, 14). 
. edentatus de la Pyl. (*). 
. evanescens Ag. (FarLow 1881, 181). 


filiformis Gmel. (KsELEMAN 1890, 13). 
Fuect de la Pyl. (KsEttman 1890, 14). 


. furcatus Ag. (FaRLow 1881, 18). 

. nflatus Vahl (Ksetuman 1890, 11). 

. intermedius van Goor (vAN Goor 1923, 62), auch didzisch. 
. platycarpus Thur. (TuHurET 1854, 199). 

- Sprralis L. =F. platycarpus var. spiralis Sauv. (*). 


Phaeophyceae. 193 
F. virsoides J. Ag. (Hauck 1885, 291). 

Halidrys siliquosa Lyngb. (Harvey 1846, Taf. 66). 
Hesperophycus harveyanus (Decne.) Setch. et Gardn. (*). 
Myriodesma integrifolium Harv. (*). 

M. latifolium Harv. (Harvey Phycol. austral. 1858. I, Taf. 24), 
M. quercifolium (Bory) J. Ag. (*). 

M. serrulatum (Lamx.) Decne. (Harvey, Phycol. austral. 1862. 


IV, Taf. 219) (wahrscheinlich auch die anderen Myriodesma- 


Arten hermaphrodit). 


Notheia anomala Harv. et Bail. (Barron 1899, 421)? 
Pelvetia canaliculata (J. Ag.) De-Toni (*). 
P. capensis (Aresch.) De-Toni (DE-Tont, Sylloge 1895. IIT, 215). 


P. compressa (Ag.) De-Toni (*). 


P. fastigiata Decne. (Hoitz 1903, 38 *). 
P. galapagensis (Piece. et Grun.) De-Toni (DE-Tont, Sylloge 1895. 


LIE, 215). 


P. Wrightit (Harv.) Yendo (YENpo 1907). 
Pelvetiopsis limitata (Setch.) Gardner (SETCHELL and GARDNER 


1925, 702). 


Phyllospora comosa (Labill.) Ag. (GRUBER 1896, 16), wohl meist 
diézisch (M. M. Wittrams 1923, 639). 

Platylobhium Mertens Kiitz. 
J. Ag. (GRUBER 1896, 25). 

Platythalia angustifolia Sond. = Carpoglossum angustifolium (Sond.) 
J. Ag. (J. AGarpu 1848, 195). 

P. querctfolia Sond. = Carpoglossum quercifolium (R. Br.) J. Ag. 


(J. AGaArDH 1848, 194). 


Sargassum) acanthicarpum Grev. . 


NANHN 


NAN 
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(117). 


. acinaciforme Mont. (161). 

. acinaria Ag. (202). 

. acutifolium Grey. (80). 

. aemulum Sond. var. carpophylloides 


Grun. (74). 
Amaliae Grun. (120). 


. aquifolium (Turn.) Ag. (165). 


arnaudianum Mont. (88). 


. asperifolium J. Ag. (171). 
. assimile Harv. (71). 


bermudiense Grun. var. contracta 
Grun. und var. Hellebrandtit Grun. 
(196). 


. Binderi Sond. (84). 

. biserrula J. Ag. (115). 

. Boryi Ag. (8). 

. botruosum Mont. (220). 
. boveanum J. Ag. (203). 
. bracteolosum J. Ag. (43). 


1) Alle Angaben iiber Sargassum nach GRUNOW (1915/1916). 


CACNTAAC ACA ACACACACACACACACACACACACACAS. 


Cystophora Platylobium (Mert.) 


. calophyllum De Not. (119). 
. carpophyllum J. Ag. (66). 
. cervicorne Grev. (84). 

. cinctum J. Ag. (118). 

. compositum Lan. (102). 

. confusum Ag. (39). 

. cortifoium J. Ag. (129). 
. crassifolium J. Ag. (91). 
. crispum Forsk. (132). 

. cristaefolium Ag. (98). 

. cymosum J. Ag. (192). 


Decaisnet J. Ag. (160). 
densifolium Zan. (166). 


. dentifolium (Turn.) J. Ag. (158). 


Desfontainesit (Turn.) J. Ag. (191). 
Desvauxti J. Ag. (181). 


. distichum Sond. (116). 


dumosum Grey. (82). 


. duplicatum J. Ag. (93). 
. echinocarpum J. Ag. (83). 
. elegans Suhr (4). 


Dort weitere 


Literatur. Die in Klammern beigefiigten Nummern sind diejenigen, unter denen GRu- 
Now die Arten in seinen ,,Additamenta“ auffiihrt. 


Kniep, Sexualitat. 
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NNDNNNNNNNNANNNNNANNDNNNNNNNNNNNNDDNNNNNDNDDY 


. evosum J. Ag. (55). 

. fallax Sond. (45). 

. filicinum Harv. (20). 

. filipendula Ag. (221). 

. flavicans (Mert.) Ag. (67). 

. fuliginosum Kiitz. (222). 

. galapagense Grun. (218). 

. globulariaefolium J. Ag. (47). 


Godefroyi Grun. (189). 


. gevamimifolium (Turn.) J. Ag. (63). 


grande J. Ag. (52). 
herbaceum Kiitz. (167). 


. heterophyllum (Turn.) J. Ag. (40). 


Hornschuchit Ag. (133). 
Hystrix J. Ag. (100). 


. thicifolium (Turn.) Ag. (48). 
. incertum Grun. (214). 

. lacerifolium (Turn.) 
. lanceolatum J. Ag. 
. latifolium (Turn.) J. Ag. (172). 


J. Ag. (56). 
(178). 
leptopodioides Grun. (207). 


leptopodum Sond. (208). 
Liebmanmii J. Ag. (99). 


. lintfolium (Turn.) J. Ag. (199). 
. lophocarpum J. Ag. (165). 


Marcaccit Grun. (213). 


. marginatum J. Ag. (97). 
. mauritianum Grun. (202). 


membranaceum J. Ag. (59). 


. neglectum Fig. et De Not. (159). 


neurophorum J. Ag. (201). 


. migrescens Zan. (204). 
. obovatum Harv. (92). 


obtustfoium J. Ag. (173). 


. oligocystum Mont. (85). 

. paradoxum (R. Br.) J. Ag. (46). 
. peregrinum Grun. (176). 

. Peron (Mert.) J. Ag. (6). 

. platycarpum Mont. (89). 

. polyceratium Grun. (90). 


HN NW 


“HAND AnHHnHHHAHNHNHH HH NnDHHDHDHHDHHNNAUNHY 


we 


Algen. 


. polyphyllum J. Ag. var. horridula 
Grun. (186). 

. Portierianum Zan. (193). 

. pterocystwum Zan. (73). 

. pteropleurum Grun. (184). 

. Reinit Grun. (219). 

. rigidulum Kiitz. (190). 

salicifolium J. Ag. (198). 

. sapataense Grun. (181b). 

Scopula Grun. (205). 

Siliquastrum (Mert.) Ag. (27). 

. simulans Sond. (188). 


. Sinclairit Hook. et Harv. (60). 


Sonderi J. Ag. (3 


. spathulaefolium J. Ag. (177). 


. spimfex Ag. (101). 


. spinipes Grun. var. berbertfolioides 


Grun. (94). . 

. spinuligerum Sond. (211). 

. squarrosum Grey. var. sumatrana 
Grun. (112). 


. stenophyllum J. Ag. (177). 


subulatum Sond. (87). 

talitense Grun. (229). 

. telephifolium Ag. (96). 

tenerrimum J. Ag. (70). 

tenuissimum Endl. et Dies. (69). 

. teretifolium J. Ag. (163). 

. trichocarpum J. Ag. (197). 

. tristichum (Grey. et Ag.) Sond. (58). 

. turbinarioides Grun. (95.) 

. undulatum J. Ag. (53). 

. verruculosum (Mert.) Ag. var. capil- 

lacea (Hook. et Harv.) Grun. (130). 

. vestitum (Turn.) Ag. (49). 

. virescens Fig. et De Not. (168). 

. virgatum (Mert.) J. Ag. (170). 

. vulgare Ag. var. megalophylla Grun. 
(187). 

Wight Grev. (81). 


Scaberia Agardhu Grey. (J. AGARDH 1848, 252; *). 
Scytothalia dorycarpa (Turn.) Grev. (Harvey Phycol. austral. 1858. 


121A) 


Setrococcus axillaris Grev. (MuRRAyY 1893, 34). 

Turbinaria conordes Kiitz: (BARTON 1891, 218; *), auch didzisch. 
Xiphophora Billardierti Mont. (Murray 1893, 36). 

X. chondrophylla (R. Br.) Harv. (Murray 1893, 36). 


Diézisch sind folgende Arten: 


Ascophyllum Mackati (Turn.) Holm. et Batt. (*). 
A. nodosum (L.) Le Jol. (THurer 1854, 199). 
Carpophyllum longifolium (Turn.) De-Toni = Anthophycus longi- 


folius Kiitz. (*). 
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C. maschalocarpum (Turn.) Grev. (*). 

C. Phyllanthus (Turn.) Hook. et Harv. (*). 

Coccophora Langsdorfii Grev. (Murray 1893, 32). 

Cystophora siliquosa J. Ag. (*). 

Sia geminatum (Ag.) J. Ag. (SreTcHELn und GARDNER 

C. muricatum (Turn.) J. Ag. (J. AGArpu gibt 1848, 229 an: ,,Sca- 
plidia dichnia“. Ich fand unter 9 untersuchten Exemplaren 
7 rein 2, eines rein 3, bei einem sah ich auBer Oogonien einige 
junge Antheridien. Die Art ist also wahrscheinlich triézisch, 
womit die Angabe Harveys [Phycol. austral. 1860. III, Text zu 
Taf. 139] in Einklang steht, der in der Gattungsdiagnose ,,poly- 
gamous* sagt). 

C. onustum (Mert.) J. Ag. (J. AGARDH gibt 1848, 229 an: ,,Scaphidia 
diclinia’*; Didzie also zweifelhaft). . 

C. sisymbrioides (Turn.) J. Ag. (TAHARA 1913). 

C.Swartzi(Ag.) J. Ag. (* drei von mir untersuchte Exemplare waren9). 

C. trinode (Forsk.) J. Ag. (* acht von mir untersuchte Exemplare 
waren alle Q!). 

Cystoseiva mauritanica Sauv. (SAUVAGEAU 1912, 25. Didzie nicht 
sicher). 

C. neglecta Setch. et Gard. (GARDNER 1917, 388). 

C. osmundacea (Menz.) Ag. (HowE 1893, 67 *). 

C. Setchellit Gardner (GARDNER 1913, 329). 

Durvillea Harveyi Hook. fil. (GRABENDORFER 1885, 633). 

D. utilis Bory (*). 

Fucus ceranoides L. auch hermaphrodit (s. oben). 

F. intermedius van Goor (vAN Goor 1923, 62), auch hermaphrodit. 

F. serratus L. (THuRET 1854, 199). 

F. vesiculosus L. (THuret 1854, 199). 

F. volubilis Huds. (BaKxer 1911, 287). 

Halidrys dioica Gardner (GARDNER 1913, 323). 

Himanthalia lorea (L.) Lyngb. (THurET 1854, 199). 

Hormosiva Banksii Harv. (*). 

H. Labillardierii (Bory) Mont. (GRuBER 1896, 6). é 

Landsburgia quercifolia (H. et. H.) Harv. (* es stand mir nur ein 
Exemplar zur Verfiigung, bei dem nur Oogonien gefunden 
wurden. Harvey in Hooxer, Flora Novae Zelandiae Il, 2, 
1855, 213 gibt in der Gattungsdiagnose an: ,,Scaphidia herma- 
phroditica‘). ; 

L. myricaefolia J. Ag.? (J. AGArpu 1870, 449 hat nur mannliche 
Konzeptakeln gesehen). 

Marginaria Boryana (Rich.) Mont. (* es konnte nur ein Exemplar 
untersucht werden, das ¢ war. Dr Tont Sylloge 1895, iil, 134 
gibt in der Gattungsdiagnose an: ,,Scaphidia dioica [?]}"). 

Phyllospora comosa (Labill.) Ag. (M. M. Wiit1ams 1923, 639), auch 
monézisch (GRUBER 1896, 16). 

Sarcophycus potatorum (Labill.) Kiitz. (Harvey Phye. austral. 
1863. V, Taf. 300). 

Sargassum Belangertt Bory (135)'). 

1) Alle Angaben auch hier nach GruNow (1915/1916). Wenn auf andere Arbeiten 
Bezug genommen worden ist, so ist das in Anmerkung angegeben. Kin Fragezeichen 
hinter der betreffenden Art bedeutet, daB die Didzie nicht ganz sicher cis Gel ist. 
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Sargassum bicorne J. Ag. (125). 
S. brevifolium var. pergracilis Grev. (136). 


NNANNNANNNHNHHHHHNNHNHNUNHHAHDHNHHHHDHHDHNHNHDHDHOHHOY 


. cinereum J. Ag. var. lepida Grun. (76)? 
. concinnum Grey. (212). 

. cystocarpum Ag. (145)? 

. drvoserifolium Bory (110). 

. enerve Ag. (33). 

. filifolium Ag. var. adhaerens Grun. (146). 


filiforme Morch. (154) ? 
fulvellum (Turn.) Ag. (30)? 


. glaucescens J. Ag. (78)? 


gracile J. Ag. (147). 
granuliferum Ag. (142). 


. hemiphyllum (Turn.) Ag. (34). 


henslowianum Ag. var. Bellonae Grun. (227). 
heterocystum Mont. (108) ? 


. Hornert (Turn.) J. Ag. (18). 
. incanum Grun. (77). 


japonicum Sond. (155). 


. longifolium (Turn.) Ag. (61) ? 


macrocarpum Ag. (26) ? 


. microcystum J. Ag. var. luzonensis Grun. (113). 
. microphyllum Ag. (141). 


myriocystum J. Ag. (134). 


. oocyste J. Ag. (130). 


oophorum Grun. (31)? 

opacum J. Ag. (143). 

Palmert Grun.'). 

paradoxum (R. Br.) J. Ag. (46)? 
patens Ag. (16)? 


. piluliferum (Turn.) Ag. (14)? 


pinnatifidum Harv. (97). 


. plagiophyllum (Mert.) J. Ag. (149). 
. polycystum Ag. (138). 


pulchellum Grun. (156). 


. Salt (Turn.) J. Ag. (123)? 

. serratifolium Ag. (23). 

. siliquosum J. Ag. (224). 

. subvepandum Forsk. (121). 

. subspathulatum Grun. (150). 

. tenue J. Ag. var. lophocarpa Grun. (72). 

. tortile Ag. (24)? 

. Vaysterianum Mont. (124). 

. verrucosum Zan. var. assabiensis Grun. (122). 


Turbinaria conoides Kiitz. (auch hermaphrodit, s. oben). 
I’. Murrayana Barton (Barton 1891, 218. Didzie nicht sicher). 
I’. ornata J. Ag. (Barton 1891, 219. Didzie nicht sicher, da Barton 


nur 2 Pflanzen gesehen hat). 


T. trialata Kitz. (Barton 1891, 218. Didzie nicht sicher, da 


Barron nur 2 Pflanzen gesehen hat; auch die von mir unter- 
suchte Pflanze war 9). 


1) Nach GarpNgER 1917, 448. 
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Uber die Ursachen der Geschlechtsbestimmung bei den didzischen 
Fucales liegen keine Untersuchungen vor. Aus den vorliegenden zytologischen 
Bildern 1aBt sich iiber das eventuelle Vorhandensein von Geschlechtschromo- 
somen nichts herauslesen. Die Objekte diirften fiir diese Feststellung auch 
wenig giinstig sein. Experimentelles Material fehlt véllig; ist es doch noch 
niemandem gelungen, Fucaceenkeimlinge im Aquarium bis zur vollent- 
wickelten, fruktifizierenden Pflanze zu kultivieren. So sind wir auf Mut- 
maBungen und Analogieschliisse angewiesen. Da es sich um diplodidzische 
Organismen handelt, mu8 natiirlich der Mechanismus der Geschlechts- 
bestimmung und -vererbung ein anderer sein, als z. B. bei Dictyota, Cutleria, 
Laminaria oder den haplodiszischen Chlorophyceen. Wenn iiberhaupt geno- 
typisch bedingte Geschlechtsbestimmung vorliegt — und diese Annahme ist 
fiir die streng didzischen Formen wie Ascophyllum nodosum, Fucus serratus, 
F. vesiculosus, Himanthalia lorea, Hormosiva Banksii u. a. jedenfalls die 
nachstliegende —, dann dringt sich die Analogie mit Bryonia dioica, Melan- 
drium album und den didzischen Metazoen auf!). Wir werden also annehmen 
diirfen, da8 das eine Geschlecht homogametisch, das andere heterogametisch 
ist, und daB bei letzterem zwei Gametensorten (,,Mannchenbestimmer‘ 
und ,,Weibchenbestimmer‘') durch die Reduktionsteilung herausgespalten 
werden. Im heterogametischen Geschlecht miiBte die eine Geschlechtstendenz 
iiber die andere dominieren, und zwar diejenige, die der des homogametischen 
Geschlechts entgegengesetzt ist. 

Dieser Fall ist, wie schon eingangs erwahnt wurde, bei den niederen 
Pflanzen sehr selten. Vielleicht sind die Fucales das einzige Beispiel dafiir, 
da wir nicht wissen und jedenfalls bisher nichts dafiir spricht, da8 unter den 
Diatomeen (die hier vielleicht neben Codium als einzige zum Vergleich heran- 
gezogen werden kénnen, wenn wir von dem spater zu besprechenden, m. E. 


1) Aus dem Umstand, daf von dem im allgemeinen streng diézischen Verhalten 
gelegentlich einmal eine Abweichung vorkommt, kann hiergegen kein Kinwand abgeleitet 
werden. Das geht zur Geniige aus den bekannten zahlreichen Versuchen von CORRENS 
iiber die Erblichkeit der Geschlechtsformen der Bliitenpflanzen hervor. Ubrigens scheinen 
bei den haufig untersuchten didzischen /xcales solehe Abweichungen (z. B. das Vor- 
kommen yon Antheridien auf 2 Pflanzen) weit seltener zu sein als bei vielen sogenannten 
streng didzischen Phanerogamen (Mercurzalis!). Bei Fucus vesiculosus haben J. AGARDH 
(1871) und Sromps (1911) hermaphrodite Konzeptakeln gesehen; THURET hat Tausende 
von Exemplaren untersucht und immer nur rein 2 oder ¢ gefunden. Ich selbst habe 
auf Helgoland ganz vereinzelt auch Exemplare mit Oogonien und Antheridien beobachtet 
(1924). — Der umgekehrte Fall, das Vorkommen eingeschlechtiger Individuen bei typisch 
gemischtgeschlechtigen Arten kommt auch vor. Von Fucus platycarpus wurden z. B. von 
SAUVAGEAU (1897, II, 306) im Golf von Biscaya neben hermaphroditen rein mannliche 
Pflanzen gefunden. Die Unterdriickung des einen Geschlechts diirfte hier auf Aufen-— 
bedingungen zuriickzufiihren sein, wie das ja auch fiir andere hermaphrodite Pflanzen 
(z. B. ameristische Farnprothallien) bekannt ist. Ob bei den androdidzischen und gyno- 
didzischen Sargassen und Cystoseiren dasselbe vorliegt, entzieht sich vorliufig unserer 
Kenntnis. cus ceranoides kommt didzisch und hermaphrodit vor. Das kann nach Ge- 
genden verschieden sein ; Sromps (1911) hat aber bei Nieuport in nichster Nachbarschaft 
beide Typen und auch Uberginge zwischen ihnen (starkes Uberwiegen der Oogonien iiber 
die Antheridien und umgekehrt) beobachtet. Die getrenntgeschlechtigen Exemplare be- 
vorzugten die tieferen, die gemischtgeschlechtigen die oberen Regionen. Ich mochte an- 
nehmen, dak Fucus ceranoides eine genotypisch getrenntgeschlechtige Art ist, da GARD 
(1916, 1923) in seinen eingehenden Untersuchungen an Exemplaren verschiedenster Her- 
kunft (das Verbreitungsgebiet der Alge erstreckt sich von der Arktis bis nach Portugal) 
ganz vorwiegend Didézie feststellte; vielleicht sind in dieser Art, deren Abgrenzung, ja 
Selbstiindigkeit ohnehin etwas zweifelhaft ist (s. Sromps), auch verschiedene Genotypen 
vereint. — Im ganzen glaube ich nicht, da& so seltene Ausnahmen von der normalen 
Geschlechterverteilung, wie sie bei Fucus vesiculosus und F, platycarpus vorkommen, ge- 
eignet sind, die Artgrenzen zwischen beiden vdllig zu verwischen ; die dahingehende 
Annahme von Stromes, die sich allerdings noch auf gleitende Uberginge anderer Merkmale 
stiitzt, kann ich vorliufig nicht teilen. 
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noch nicht ganz geklirten Fall des Mucor Mucedo absehen) genotypisch 
verschieden determinierte diplodiézische Formen existieren. 

Um den Nachweis fiir das angenommene Verhalten der didézischen 
Fucales zu erbringen, gibt es an und fiir sich mehrere Wege. Man kann ver- 
suchen, nach dem Vorgange von Correns (1907) didzische Arten mit gemischt- 
geschlechtigen zu bastardieren. Nachdem sich gezeigt hat, da Fucus 
vesiculosus-Kier sehr leicht durch Spermatozoiden von F’. platycarpus be- 
fruchtet werden kénnen und umgekehrt (Knrep 1925), steht diesem Versuch 
an sich nichts im Wege. Die Schwierigkeit besteht nur darin, die Bastard- 
keimlinge zu geschlechtsreifen Pflanzen aufzuziehen. Diese Schwierigkeit 
ist ja auch bei artreinen Keimlingen noch nicht iiberwunden. Nachdem 
das bei einigen Dictyotaceen (allerdings nur nach Aussetzen der Keim- 
linge in der Natur) gegliickt ist, ist zu hoffen, da der Versuch auch bei den 
Fucaceen bald mit Erfolg durchgefiihrt werden wird. Aus der Bastard- 
natur der Keimlinge diirften sich keine Schwierigkeiten ergeben; wenigstens 
verlaufen die ersten Entwicklungsstadien véllig normal'). — Wenn erst ein- 
mal die Kultur gelungen sein wird, dann wird man die Geschlechtstendenz 
der 2 Keimzellen auch auf dem Wege der kiinstlichen Parthenogenesis 
(OvVERTON 1913; s. u.), die der ¢ durch Merogonieversuche nach dem Vor- 
gange WINKLERS (1901) ermitteln kénnen?). — Die Aufklarung der Andro- 
diézie, Gynédidzie und der verwandten Erscheinungen vom genetischen Ge- 
sichtspunkt erfordert ahnliche Versuche, wie sie Correns (1904ff.) mit ent- 
sprechenden Bliitenpflanzen gemacht hat. Darauf werden wir wohl noch 
einige Zeit warten miissen! 

Wenn wir den Modus der Geschlechtsbestimmung bei den Fucales im 
Zusammenhang mit deren Stellung im System betrachten, so entsteht die 
Frage, wie sich die diploidgeschlechtigen Formen von den haploidgeschlech- 
tigen, von denen die Fucales doch zweifellos abstammen, ableiten lassen. 
Ich stelle zunachst einige typische Fille der Geschlechterverteilung, die 
m. E. fiir die Erérterung dieser Frage in Betracht kommen, zusammen. 


1. Haplomonézisch-anisogamer Typus. 
(Zanardimia collaris, Padina Pavonia.) 
© Gameten (Kier) 


Jf wm 
Spore > Gametophyt 


Ma Zygote 
Spares. aay \. ¢ Gameten (Spermatozoiden) wm+wm 


wm 


diploid X¢ SE Bite © 
wm-+wm Spore as - 
wm 


J) Savvageau (1908, IV, 97) beschreibt Pflanzen, die er im Golf von Biscaya unter 
angetriebenem Fucus vesiculosus und F. platycarpus gefunden hat, und die er fiir Bastarde 
zwischen beiden Arten hilt. 10 davon waren rein 2, 2 rein ¢. Angenommen, es 
handelte sich wirklich um Bastarde, was ich bei der hochgradigen Variabilitét der beiden 
Arten noch nicht als erwiesen ansehen kann, so wiirde fiir die oben aufgeworfene Frage 
aus den Beobachtungen nichts zu entnehmen sein, da wir von den einzelnen Pflanzen 
nicht wissen, welche Art Vater und welche Mutter war. Nur das eine wiirde sich wie 
auch schon SAUVAGEAU (1908, IV: 1911) bemerkt, schlieBen lassen, daB nimlich das 
didzische Verhalten tiber das hermaphrodite dominiert. 

2) Andere Wege, die bei héheren Pflanzen und bei Tieren zum Ziele gefiihrt 


haben (vgl. hieriiber z. B. CorrENs 1926, 15 ff.), stehen fiir die Awcales vorliufig nicht 
zur Verfiigung. 
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Mit w und m sind die Gene (oder Genkomplexe) bezeichnet, die der Entfaltung 
der weiblichen und minnlichen Geschlechtsmerkmale (Geschlechtsorgane) zugrunde liegen. 
Sie sind im Sporophyten, der diploid ist, doppelt vorhanden, wirken sich aber hier nicht 
aus. Die Auswirkung tritt erst im Gametophyten ein, der diese Gene wegen seiner 
haploiden Beschaffenheit nur je einmal enthilt. Beiderlei Gene sind hier aktiv, daher 
ist der Gametophyt mondzisch. Kier und Spermatozoiden sind genotypisch gleich, sie 
bergen wie alle Zellen des Gametophyten die Gene m und w. Die Reduktionsteilung 
(mit R bezeichnet) findet im Sporangium statt; sie hat hier bei der Geschlechtsbestimmung 
kein entscheidendes Wort mitzureden. Letztere ist ein reiner Entfaltungsvorgang. Die 
Zeichen % (zwitterig bzw. mondzisch), ? und ¢ beziehen sich ausschlielich auf die 
phaenotypische Beschaffenheit, nicht auf den Genotypus. Alle haploiden Gebilde sind 
wie gewohnlich einmal, alle diploiden zweimal unterstrichen. 


2. Haplodiézisch-anisogamer Typus. 
(Laminaria, Dictyota dichotoma.) 


Spore-+2 Gametophyt-> 9 Gameten (Eier) 


wm(w1) haploid wm(wT) wm(wT) 
X Spore + - Ae 
Sporophyt - Sporangium p ‘wmwT) Zygote 
diploid Spore ¢ Gametophyt > § Gameten pera wae) 
wm (wT)--wm (mT) vA Le (haploid) wm(mT) tozoiden) wom) -++ wm(mT) 
wm(mT) : 


Im Sporophyten sind ebenfalls die durch die Gametenkopulation vereinten An- 
lagen w und m doppelt vorhanden. Der miitterliche Komplex wm unterscheidet sich 
jedoch vom viterlichen. Ersterer hat eine (genotypisch bedingte) weibliche Tendenz, die 
durch (wT) gekennzeichnet ist, letzterer eine minnliche Tendenz (mT). Diese Ten- 
denzen zielen auf Aktivierung der das 9 und ¢ Geschlecht charakterisierenden Anlagen 
w und m und werden Geschlechtsbestimmer (Determinatoren, Realisatoren) genannt. Sie 
wirken sich im Sporophyten ebensowenig wie w und m selbst aus. Es gibt somit nur 
einerlei Sporangien. Durch die Reduktionsteilung werden wT und mT voneinander ge- 
trennt und jeweils der Hilfte der Sporen (bei Dictyota also je zweien, bei Laminaria, 
wo der Tetradenteilung noch mehrere Teilungen folgen, einer gréSeren Sporenzahl) zu- 
geteilt. Den aus den Sporen hervorgehenden Gametophyten prigen diese Realisatoren 
das Geschlecht auf. Dadurch kommt die Haplodiézie zustande. 


3. Diplomonézisch-anisogamer Typus. 
(Fucus platycarpus.) 


Oogonien R 78 P Gameten (Kier) 


Geschlechtspflanze v. = 
(dem Sporophyten der = ae 
Phaeosporeen und Dic- Fausto 
tyotales homolog) a 
diploid wm -- wm 
it gene Antheridien R ‘$64 ¢ Gameten (Spermatozoiden) 
X via wm 
ae 


Die Gene w und m wirken sich bereits im Diplonten (Diplogametophyten) aus; 
derselbe bildet Oogonien und Antheridien, die den Sporangien der Typen 1 und 2 ho- 
molog sind und im Sinne dieser Homologie auch als Makro- und Mikrosporangien auf- 
gefaBt werden kiénnen. Haplogametophyten kommen nicht zur Ausbildung. Die Re- 
duktionsteilung hat mit der Geschlechtsbestimmung bzw. Geschlechtertrennung nichts zu 
tun. Das Geschlecht der Sexualorgane wird im Wege eines Entfaltungsprozesses bestimmt. 
2 und ¢ Gameten sind genotypisch gleich. Da keine Geschlechtsdeterminatoren vorhanden 
sind, sind die Aktivierungsmdglichkeiten fiir w und m nicht (wie bei Typus 2) beschrankt. 
Ein Gamet wiirde bei parthenogenetischer (ephebogenetischer) Entwicklung einen zwitte- 
rigen Haplonten ergeben. 
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4. Diplodiézisch-anisogamer Typus. 
(Fucus serratus.) 


Geschlechtspflanze A 
: diploid |— Oogonien R 89 pees 
wm (wT) + wm (wT) sat ass gale 


\ 


| 32 g Gameten 
& Geschlechtspflanze | He | oem ee 
diploid  Antheridien R 
wm (wT) + wm (mT) J x} 39 a fasatad 


‘\. ¢ (Spermatozoiden) 
wm (mT) 


Ei 
wm (wT) Zygote —> © Geschlechtspflanze 
Spermatozoid / wm (wT) - wm (wT) 
wm (wl) / 
Ei 
wm (wT) S 
. y Zygote —> o Geschlechtspflanze 
Spermatozoid = / wm (wT) — wm (mT) 


~ wm (mT) / 


Die Gene w und m treten auch hier bereits im Diplonten (Diplogametophyten) 
in Wirkung. Durch das Hinzukommen von Geschlechtstendenzen tritt eine Scheidung 
in 2 und ¢ diploide Geschlechtspflanzen ein. (Es ist in obigem Schema willkiirlich 
angenommen worden, da& die 9 Geschlechtspflanzen homogametisch, die ¢ heterogametisch 
sind. Fiir die hier in Betracht kommende Erérterung ist es belanglos, ob durch spatere 
Untersuchungen das Schema dahin abgeaindert werden wird, dai das 2 Geschlecht das 
heterogametische und das ¢ das homogametische ist.) Der homogametische Charakter 
der 2 Geschlechtspflanze bedingt es, dai die im Oogonium stattfindende Reduktionsteilung 
keine Scheidung verschiedener Tendenzen hervorruft; die Eier sind genotypisch alle 
gleich; sie haben weibliche Tendenz und wiirden also bei parthenogenetischer Entwickluug 
weibliche Haplogametophyten ergeben. Im miannlichen Diplogametophyten*) haben wir 
indessen eine weibliche und mannliche Tendenz. Letztere iiberwiegt, was zur Folge 
hat, daB es nur zur Antheridienbildung kommt, die Aktivierung der w-Gene also (trotz 
Vorhandenseins von wT) unterbunden wird. Die Reduktionsteilung im Antheridium fihrt 
zu einer Scheidung der Tendenzen, zwei Zellen der Tetrade erhalten wT, die beiden 
anderen mT. Durch weitere Teilungsschritte entstehen im ganzen 64 Spermatozoiden 
(32 mit wT und 32 mit mT). Bei Ephebogenesis miiBte sich die Halfte der Spermato- 
zoiden zu 9, die andere Halfte zu ¢ Haplogametophyten entwickeln. 


Diese vier Schemata griinden sich auf die Auffassung, die von den Ge- 
schlechtsverhaltnissen der als Beispiele herangezogenen Phaeophyceen in 
der vorausgehenden Darstellung entwickelt wurde. Deren hypothetischer 
Charakter wurde mehrfach hervorgehoben, insbesondere wurde betont, daB 
wir wegen des Mangels experimentell-analytischer Untersuchungen vielfach 


1) KYLrn (1916, I, 578), dessen Auffassung vom Generationswechsel der Pkaco- und 
Khodophyceen ich villig teile, michte fiir die Formen, denen wie Fucus kein Generations- 
wechsel zugesprochen werden kann, den Ausdruck Gametophyt ganz vermieden wissen 
und die Begriffe Sporophyt und Gametophyt streng mit dem Generationswechsel verketten. 
Ich halte diesen Punkt nicht fiir wesentlich und glaube, da8 die Bezeichnung Diplo- 
gametophyt fiir die /ucuspflanze nicht zu Mifverstindnissen fiihrt. 
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auf Analogieschliisse angewiesen sind. Ich glaube jedoch, da& die Schemata 
in Einklang stehen’ mit der Auffassung von Geschlechtsbestimmung und 
Geschlechtsvererbung, die sich, namentlich dank der ausgedehnten Unter- 
suchungen von Correns (1907ff.), in den letzten Jahren Bahn gebrochen hat. 
Danach enthilt bekanntlich jede (haploide) Keimzelle die Anlagen fiir die 
Qund J Geschlechtsmerkmale, und diese Anlagen sind scharf zu unterscheiden 
von dem, was wir Determinatoren oder Realisatoren des Geschlechts nennen. 
Letztere wirken auf die Entfaltung obiger Anlagen ein und bedingen so die 
Geschlechtstendenz. Es erscheint iiberfliissig, auf diese allgemein bekannten 
Dinge hier naiher einzugehen, obwohl man immer noch gelegentlich AuBe- 
rungen von Biologen liest, die auf unklaren Vorstellungen in dieser Be- 
ziehung beruhen!). 

Wir wenden uns nun der oben aufgeworfenen Frage zu, wie sich die 
beiden Haupttypen der Fucaceen (der gemischtgeschlechtige und der getrennt- 
geschlechtige) von den primitiveren Typen der anderen Phaeophyceen ableiten 
lassen. Es bedarf zuniichst keines besonderen Hinweises, daB Gemischt- und 
Getrenntgeschlechtigkeit Erscheinungen sind, denen (wenigstens bei den 
Algen) keinerlei phylogenetische Bedeutung im weiteren Sinne zukommt. 
Sie beruhen zwar gréBtenteils auf genotypischer Verschiedenheit und werden 
auch fiir die Artunterscheidung mit herangezogen?); eine Trennung von 
Gattungen oder gar noch gré8eren Gruppen laBt sich aber darauf nicht griin- 
den. Beide Erscheinungen unterscheiden sich nun aber dadurch, da8 in einem 
Falle besondere Determinatoren wirksam sind, im anderen nicht. Es bleibe da- 
hingestellt, ob es sich um einVerschwinden und Wiederauftreten dieser Faktoren 
handelt oder nur um ein Unwirksam- oder Wirksamwerden. Jedenfalls steht 
fest, daB dieser Umschlag von Monézie zu Diézie und umgekehrt im Laufe der 
phylogenetischen Entwicklung sehr haufig aufgetreten ist, so daB angenommen 
werden darf, da8 dem keine groBen Hindernisse im Wege stehen. Von viel 
gréBerer Bedeutung ist die diplogametophytische Beschaffenheit der Fucales, die 
auf den Verlust des fiir die anderen Phaeophyceen charakteristischen Haplo- 
gametophyten zuriickzufiihren ist. Das ist fiir die Fucales ein durchgreifender 
Klassencharakter. Damit hangt wieder zusammen, da bei der Ge- 
schlechtsbestimmung diézischer Diplogametophyten die Reduktionsteilung 
eine andere Rolle spielt als bei den Formen mit diézischen Haplogameto- 
phyten. Wir sahen ja, da bei den ersteren der eine Diplont homo-, der andere 
heterozygotisch beziiglich der Determinatoren ist, wahrend bei letzteren 
stets Heterozygotie vorliegt. Deshalb scheint es mir gewissen Schwierig- 
keiten zu begegnen, als unmittelbaren Ausgangspunkt fiir die Ableitung 
der Fucales-Typen Formen anzusehen, die das Verhalten unserer heutigen 
Laminariales zeigen, dann wenigstens, wenn man damit den Versuch verbindet, 
die Oogamie der Fucales auf die der Laminariales zuriickzufithren. Wiirden 
wir uns namlich vorstellen, daB bei letzteren die? und g Gametophyten auf die 
Gameten reduziert werden, so miiBten doch diese zweierlei Gameten in einem 
Sporangium (das damit zum Gametangium wiirde) erzeugt werden. Fiir die 
Fucales ist es aber charakteristisch, daB die Gametangien (Sporangien) als 
Ganzes sexuell differenziert sind*). Es will mir deshalb zwangloser erscheinen, 


1) Eine Verkennung der Sachlage findet sich z. B. in dem neuerdings erschienenen 
Buche von V. ScHIFFNER (Die Existenzgriinde der Zellbildung und Zellteilung, der 
Vererbung und Sexualitit, Jena 1926), Kap. X, insbesondere S. 115 ff. ms 

2) So in der Gattung Fucus; doch zeigt hier /. ceranoides, daf Hermaphroditismus 
und Didézie als einzige Unterscheidungsmerkmale fiir eine Trennung in verschiedene 
Arten nicht fiir ausreichend gehalten werden. ; ; : } 

3) Bei einigen didzischen Sargassen erstreckt sich die sexuelle Differenzierung 
sogar auf die Rezeptakeln, die beispielsweise bei Sarg. Ringgoldianum Harv. sehr ver- 
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von Formen mit haplomondzischen Gametophyten des Typus I (die ja viel- 
leicht auch unter den Laminariales vorkommen — vgl. Laminaria religiosa! — 
oder frither in dieser Gruppe existiert haben) auszugehen und von da den Weg 
zum Typus II (Fucus platycarpus) zu suchen. Die véllige Reduktion des 
Gametophyten bei Typus I wiirde dann dazu fithren miissen, dab die Anlagen 
fiir die Geschlechtsmerkmale (m und w) sich irgendwie im Sporophyten 
juBern. Ein besonderer Mechanismus miiBte diese Entfaltungsvorgange so 
dirigieren, daB das bei der Entwicklung der Sporangien geschieht, aus denen 
dadurch Oogonien und Antheridien wiirden. So wiirde aus Typus I Typus ITT. 
Determinatoren sind ja bei beiden nicht vorhanden oder wenigstens in Form 
einseitiger Tendenzen nicht wirksam, so daf daraus keine Schwierigkeiten 
entstehen kénnen. Sollte diese Deutung zutreffen, dann bliebe nur noch zu 
erklaren, wie aus Typus I Typus II und aus Typus HI Typus IV zustande 
gekommen ist. Das kann nur so geschehen sein, daf Determinatoren in der 
fiir beide Falle charakteristischen Weise (s. die Schemata) wirksam geworden 
sind. Ich will nicht weiter verfolgen, wie man sich das vorstellen kénnte. 
DaB derartige Prozesse ebenso wie ihre Umkehrung (Ubergang von Didzie 
zu Monézie) im Laufe der Stammesgeschichte sehr haufig vorgekommen sind 
und wahrscheinlich noch vorkommen, unterliegt jedenfalls nicht dem ge- 
ringsten Zweifel. Wie sollten wir es sonst verstehen, daB einerseits Typus I 
und II, andererseits Typus III und IV innerhalb einer Gattung vorkommen 
(1 und II z. B. bei Padina, II und IV bei Fucus, Halidrys u. a.) ? 


Lehnt man die Riickverlegung der sexuellen Differenzierung vom 
Gametophyten (Haplonten) auf den Sporophyten (Diplonten) ab, so bliebe 
als weitere Méglichkeit die Annahme, da8 isogame Formen mit typischem 
Generationswechsel den Ausgangspunkt gebildet haben. Durch véllige 
Reduktion des Gametophyten wiirden wie bei Sphacelaria cirrhosa (s. 8. 159) 
die Zoosporen zu Gameten geworden sein und dieser isogame Diplont miiBte 
sich dann nach Art der Fucales sexuell differenziert haben. Wir wiirden 
damit also in dieser Differenzierung eine Neuerwerbung sehen. 


Wie alle Versuche, phylogenetische Zusammenhange zu finden, bleibt 
auch dieser eine Konstruktion, die sich nicht exakt beweisen laBt. Das kann 
kein Grund sein, véllig darauf zu verzichten, auch wenn sich zeigen sollte, 
daB sich fiir andere Wege der Entwicklung mehr Wahrscheinlichkeitsgriinde 
geltend machen lassen. Ich halte es fiir gut méglich, daB eine genauere Kennt- 
nis der von SkoTTsBERG (1921) beschriebenen Gattung Ascoseiva wichtige 
Fingerzeige geben kénnte. Das Vorhandensein von Konzeptakeln begriindet 
die Einreihung dieser Gattung in die Fucales. In diesen Konzeptakeln hat 
SkorrsBERG in Reihen angeordnete achtsporige ,,Sporangien gefunden. Sie 
sind nur 15—21 x 8—12 » groB. Die ,,Sporen‘ sind im reifen Zustande gelb- 
braun. Die geringe Zahl der untersuchten Exemplare la8t keinen SchluB 
darauf zu, ob nur diese eine Art von ,,Sporangien‘‘ vorkommt. Vielleicht 
wird auch das Studium der Fortpflanzung von Notheia Aufschliisse gewihren. 
Vel. hieriiber S. 203. 

Zum Schlu8 soll noch der Parthenogenesis und Polyspermie bei 
den Fucales kurz gedacht werden. Die Gruppe unterscheidet sich auch dadurch 
von den meisten anderen Phaeophyceen, daB in der Natur parthenogenetische 
Entwicklung, wenn sie tiberhaupt vorkommt, zum mindesten sehr selten zu 
sein scheint. Einigermaen sichere Beobachtungen hieriiber kenne ich nicht. 


schieden geformt sind (TAHARA 1997, 148). Man vergleiche hieriiber im einzelnen die 
Angaben von GRuUNOW (1915/1916). Auffallende Verschiedenheiten in der vegetativen 
Sphére mannlicher und weiblicher Exemplare von Fucaceen sind mir nicht bekannt. 
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Wenn Tuurer (1854) an unbefruchteten Fucus-Eiern Membranbil- 
dung sah, so ist es fraglich, ob das als Beginn einer Parthenogenesis gedeutet 
werden kann. Zellteilungen traten jedenfalls nicht auf. Zudem konnten 
Farmer und WILiiams (1898) und Overton (1913) diese Beobachtung nicht 
bestatigen. 

Ks ist nicht ganz ausgeschlossen, daB Sauvacnaus (1908, IV; 1923) Fucus 
lutarius sich ausnahmsweise parthenogenetisch fortpflanzt. Diese dem F. 
vesiculosus nahestehende Form kommt an der franzisischen und nord- 
spanischen Kiiste an schlammigen Stellen vor. Die Thalli sitzen nicht einem 
festen Substrat auf, sondern sind frei und bilden rhizomartige, im Schlamm 
kriechende Sprosse. Der Tang neigt sehr stark zu vegetativer Vermehrung 
durch Adventivsprosse. Rezeptakeln werden nur im Friihjahr gebildet, die 
Konzeptakeln enthielten ausnahmslos nur Oogonien. In letzteren finden zwar 
Kernteilungen statt, doch kommt es nur in den seltensten Fallen zur Aus- 
bildung von 8 Eiern. Die Oogonien bleiben also gewéhnlich auf frithen Ent- 
wicklungsstadien stehen, sie treten auch nicht aus den Konzeptakeln aus. 
SAUVAGEAU hat einige dieser Oogonien isoliert und beobachtet; sie zelgten 
keinerlei Entwicklung und gingen nach wenigen Tagen zugrunde. In den 
seltenen Fallen, in denen die Oogonien zur Teilung schreiten und Eier bilden, 
halt SauvaGEau parthenogenetische Entwicklung fiir méglich. Durch Be- 
obachtungen ist aber diese Vermutung nicht gestiitzt. SauvacHaus Beschrei- 
bung erweckt den Eindruck, daB es sich um eine Alge handelt, die die Fahig- 
keit zur sexuellen Fortpflanzung eingebiiBt und sie durch vegetative Ver- 
mehrung ersetzt hat. Unter dem Einflu8 der besonderen Lebensbedingungen 
sind die ¢ Konzeptakeln wohl unterdriickt worden, die 2 Geschlechtsorgane 
sind auf dem Wege, unterdriickt zu werden. Es scheint, da8 die Fucaceen nur 
im festgewachsenen Zustand fahig sind, normale Konzeptakeln zu bilden. 
Das bekannteste Beispiel hierfiir ist ja Sargassum bacciferum. Auch Asco- 
phyllum nodosum var. scorpioides (Hornem.) Reinke gehért hierher. _ 

Ks mag in diesem Zusammenhange noch erwahnt werden, daf bei einigen 
Arten Antheridien bisher nicht beobachtet worden sind. Fir Turbinaria 
ornata und trialata gibt z. B. Barron an, nur ? Exemplare gefunden zu 
haben. Antheridien sind meines Wissens nur bei Turbinaria conoides bekannt. 
Unter den von mir untersuchten 20 Cystophyllum-Pflanzen des Berliner Her- 
bars waren 18 rein weiblich, und zwar alle 8 Cyst. trinode, alle 3 Cyst. Swartz, 
von 9 Cyst. muricatum 7. Diese Zahlen sind natiirlich zu gering, um daraus 
etwa auf das Vorkommen von Parthenogenesis zu schlieBen, doch verdienen die 
betreffenden Arten fiir spitere Untersuchungen wohl Beachtung. 

Ungeklart ist auch noch das Verhalten von Notheca anomala. GRUBER 
(1896) u. a. haben von dieser Pflanze nur Oogonien gefunden. GRUBER ver- 
mutet daher Didzie. Barron (1899) dagegen behauptet, daB in ein und dem- 
selben Konzeptakel beiderlei Geschlechtsorgane vorkommen. Die Antheridien 
sollen etwas kleiner sein als die Oogonien und eine groBere Anzahl von Game- 
ten produzieren. May M. Witson (1923), die, wie es scheint, reichhaltiges 
Material (auch zytologisch) untersucht hat, betont, daB nur Oogonien vor- 
kommen und nimmt an, daB die Eier sich parthenogenetisch entwickeln. Zu 
_ der Arbeit von Barton nimmt sie keine Stellung. Ich selbst habe an Material 
des Berliner botanischen Museums auch nur jene achtzelligen Gametangien 
finden kénnen, die die Autoren fiir Oogonien halten. Auffallend ist, dab die 
Eier bei dieser Pflanze sehr klein und die ganzen Oogonien nicht viel gréBer 
sind als die Antheridien anderer Fucaceen, so daB man aul den ersten Blick 
den Eindruck gewinnen kann, es handle sich wm Antheridien. Bartons 
Angaben bediirfen jedenfalls der Bestatigung, um so mehr als die Stellung 
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der vermeintlichen Antheridien ganz von der bei anderen Fucaceen abweicht; 
sie entspringen némlich wie die Oogonien einzeln am Grunde der Konzep- 
takeln, nicht auf verzweigten Standen. Versuche iiber die Funktion der 
Notheia-Gameten scheint bisher niemand gemacht zu haben. Es ware von 
héchstem Interesse, wenn sich herausstellen sollte, dab die Pflanze isogam ist. 

Nachdem J. Lous Seeigeleier kiinstlich zur parthenogenetischen Ent- 
wicklung gebracht hatte, lag es nahe, entsprechende Versuche mit den hierfir 
giinstigsten pflanzlichen Objekten, den Fucus-Eiern zu machen. Das hat 
Overton (1913) mit Erfolg getan. Durch Behandlung mit Fettsiuren (3 ccm 
1/,, m Essig-, Butter- oder eine andere Fettsiure + 50 com Seewasser; Ein- 
wirkung 114,—2 Minuten) wurden die Eier zur Membranbildung veranlabt. 
Wurden sie dann voriibergehend in hypertonisches Seewasser tibertragen 
(8—10 cem 2,5 m NaCl oder KCl + 50 com Seewasser; Einwirkung 30 Mi- 
nuten), so begannen sie sich gleich normalen Keimlingen zu entwickeln. 
Nachdem die Keimlinge wenige Zellteilungen durchgemacht hatten, wurden 
die Versuche leider abgebrochen. 

Wie oben kurz erwihnt wurde, bilden die Eier nach Eindringen eines 
Spermatozoids schnell eine Membran, wodurch das Eindringen weiterer 
Spermatozoiden verhindert wird. Bei Fucus und gewif auch bei anderen 
Fucales kommt es aber nicht allzu selten vor, daf mehr als eing Kern ing Ei 
gelangt. Farmer und WixiiAms haben unter ihren sehr zahlreichen Prapa- 
raten drei gefunden, in denen zwei Spermatozoiden im Ei nachweisbar waren; 
sie bilden einen Hikern von Fucus vesiculosus ab, mit dem zwei Spermato- 
zoiden gerade verschmolzen sind. YamMANouCcHI (1909) ist es sogar gegliickt, 
an dem gleichen Objekt das weitere zytologische Verhalten polysperm be- 
fruchteter Eier zu verfolgen. Entsprechend der Zahl der durch die Spermato- 
zoiden eingefiihrten Zentrosomen entstehen nach der Karyogamie in disperm 
befruchteten Hiern dreipolige, in trisperm befruchteten vierpolige Spindeln. 
Die 96 Chromosomen des triploiden Kerns erfahren eine Liingsspaltung, und 
es wandern dann nach jedem der 3 Pole (in dem sich jeweils zwei Spindel- 
achsen schneiden) 2 x 32 = 64 Chromosomen. Bei vierpoligen Spindeln 
gelangen nach jedem Pol drei Chromosomensitze zu 21, 21,22. Sonach wiirde 
also die normale (diploide) Zahl immer wieder hergestellt, und es ist zu erwarten, 
da der weitere Entwicklungsgang der Keimlinge aus polysperm befruchteten 
Kiern normal verlauft. Ob das freilich immer der Fall ist, laBt sich aus den 
wenigen bisher untersuchten Fallen noch nicht entnehmen. Namentlich nach 
trispermer Befruchtung diirften Abweichungen von der normalen Chromo- 
somenzahl leicht zustande kommen, und dann sind wohl auch Entwicklungs- 
stérungen zu erwarten. 


XIII. Rhodophyceae. 


1. Bangiales. 


Die Bangiales sind oogam. Von der der Braunalgen, zu denen sie keine 
verwandtschaftlichen Beziehungen haben, unterscheidet sich ihre geschlecht- 
liche Fortpflanzung unter anderem dadurch, da8 das einzellige weibliche 
Gametangium (Karpogon) kein Ei entlaBt und die ¢ Gameten (Spermatien) 
nicht begeiBelt sind. Die 2 Geschlechtszelle wird in situ befruchtet. Als Ent- 
decker der sexuellen Fortpflanzung der Bangiales kénnen wohl Dersiss und 
SOLIER (1856) angesehen werden, doch hat erst BERTHoLD (1881, T) die Zu- 
sammenhange richtig erkannt. Das Karpogon ist im allgemeinen von einer 
vegetativen Thalluszelle kaum verschieden. Der Protoplast enthalt also einen 
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Zellkern und einen -strahlig-gelappten Chromatophor mit Pyrenoid. Ofter 
sieht man an der Oberfliche des Thallus da, wo Karpogone sind, kleine 
papillenartige (bei Porphyra laciniata kolbenférmige) Vorwélbungen. Sie 
kénnen bei dem (einschichtigen) Thallus von Porphyra nach beiden Seiten 
vorgetrieben werden und beruhen darauf, da die Karpogone kleine spitze 
Fortsatze bilden. Nach Berruoxp (1881, I) entstehen sie namentlich dann, 
wenn sich die Befruchtung verzigert. Jorré (1896, 145) hat sogar gelegentlich 
Fortsatze gesehen, die an Liinge den Durchmesser der Karpogonzelle iiber- 
treffen und iiber den Thallus weit emporragen'). Derartige Bildungen gleichen 
duBerlich auffallend den Trichogynen der Flovideen, scheinen sich aber von 
ihnen dadurch zu unterscheiden, daB sie keinen Kern enthalten. Dariiber, 
ob sich der plasmatische Inhalt dieser Trichogynen an der Weiterentwicklung 
des Karpogons nach der Befruchtung beteiligt, gibt Jorr® nichts an. Die 
kleinen Fortsitze des Karpogons tun es. 

__Die Antheridien entstehen bei Porphyra und Bangia in der Weise, daB 
eme Thalluszelle sich zuerst durch eine perikline Wand teilt. Durch weitere 
Teilungen entstehen im Héchstfall 128 (so bei Porphyra Nereocystis und 
P. tenera nach IsurKawa 1921, bei P. fer- » 
forata nach Hus 1902), bei P. leucosticta, 
P. laciniata und P. (Wildemania) occiden- 
talis gewohnlich 64, bei Wildemania ambplis- 
stma 16 und bei Bangia noch weniger kleine 
Zellen, deren jede ihren farblosen?), nackten, Riv 02(nach B 0 
einkernigen Protoplasten als kugeligen Kar- Pyrat es pian Be. 
per (Spermatium) entlaBt. Bei Evythrotrichia — fruchtete und unbefruchtete Karpo- 
unterbleibt die Aufteilung der Antheridium- gone. 
Mutterzelle. Durch eine gebogene, schrig ge- 
stellte Wand wird eine Zelle aus einer vegetativen Zelle abgeschnitten. 
Deren Inhalt entleert sich als nackter Korper, der im Gegensatz zu den 
Spermatien der beiden anderen Gattungen zu amoeboider Bewegung fahig ist. 

Da, wo Karpogone sind, haften Spermatien an der Oberflache des Thallus 
fest und umgeben sich mit einer Membran (Fig. 92). Sie treiben durch die Zell- 
wand des weiblichen Organs hindurch einen auBerst feinen Schlauch, durch den 
sich ihr plasmatischer Inhalt in das Karpogon ergieBt. Oft sieht man zahlreiche 
solche zarten Kanile an einem Karpogon, doch diirfte die Befruchtung in 
der Regel nur durch ein Spermatium vollzogen werden — vermutlich durch 
dasjenige, das zuerst zum Ziele kommt. Angaben iiber Polyspermie sind mir 
nicht bekannt; die Vorgiinge sind allerdings erst von sehr wenigen Beobachtern 
genauer verfolgt worden. Die Karyogamie hat bisher niemand gesehen, doch 
besteht kein Zweifel, daS durch Kopulation der beiden Gametenkerne ein 
diploider Kern entsteht. Nach der Befruchtung schwinden in der Karpogon- 
zelle die Vakuolen, und sie wird inhaltsreicher. Sehr bald tritt sie in Teilung 
ein; bei Bangia fusco-purpurea, Porphyra leucosticta, P. tenera, P. najadum, 
Wildemania amplissima folgen sich gewohnlich drei Teilungsschritte, so dab 
8 Zellen (Karposporen) zustande kommen. Bei Porphyra lacimata und Wilde- 
mania variegata kann die Zahl bis 32 steigen, letztere Zahl ist typisch fir 
P. perforata und P. nereocystis (Hus 1902), waihrend fiir P. abyssicola, Wilde- 
mania miniata und W. tenuissima 4 Karposporen die Regel sind. Bei Evythro- 
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1) Leider gibt Jorr# nicht an, mit welchen Formen sie gearbeitet hat. Es han- 
delt sich um eine Porphyra-Art. : 

2) Nach IsHikAWA (1921, 210) enthalten die Spermatien einen Chromatophor, 
der sich mit Haematoxylin schwach farben l48t. Ob dieser Chromatophor bei der weiteren 
Entwicklung noch eine Rolle spielt, wird nicht gesagt. Es scheint nicht der Fall zu sein. 
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trichia (BERTHOLD 1882, I) und meist auch bei Evythrocladia (Howe und Hoyt 
1916) erfihrt die Karpogonzelle keine Teilung, wird also unmittelbar zur 
Karpospore. — Der lebende Inhalt der reifen Karposporen tritt aus und zeigt 
améboide Bewegungen. Nach einiger Zeit, oft erst nach ein paar Tagen, um- 
gibt sich die nackte Spore mit einer Membran und keimt dann alsbald. Die 
Autzucht fruktifizierender Pflanzen im Aquarium ist bisher nicht gelungen. 

AuBer den Karposporen gibt es bei den Bangiales noch andere Sporen, 
die ohne vorausgehenden Sexualakt aus vegetativen Zellen hervorgehen, 
ebenfalls als nackte Kérper frei werden und keimen. Die ersten Keimungs- 
stadien verlaufen etwas anders als bei den Karposporenkeimlingen (vgl.dariiber 
Kyun 1922; dort altere Literatur). Bei Porphyra leucosticta kommen die 
ungeschlechtlichen Sporen sowohl auf besonderen Individuen wie auch 
auf Geschlechtspflanzen, mehr oder weniger untermischt mit Geschlechts- 
organen, vor. BerTrHop (1881, I, 81) beobachtete sogar, dab eine Antheridien- 
mutterzelle bei der Aufteilung teilweise Spermatien, teilweise ungeschlecht- 
liche Sporen hervorbringen kann. Wenn in anderen Fallen Individuen mit 
ungeschlechtlichen Sporen und Geschlechtspflanzen haufig getrennt beobachtet 
worden sind, so beruht das wohl nicht darauf, dab letztere zur Produktion der 
ungeschlechtlichen Sporen unfihig sind, sondern ist eher eine Folge der AuBen- 
bedingungen, die offenbar bei diesen Formen ahnlich wie bei vielen Griinalgen 
fiir die Erzeugung der Geschlechtsorgane andere sein miissen als fiir die der 
ungeschlechtlichen Fortpflanzungszellen!). Mit Lorsy (1907), Kyxry (1922) 
u. a. bin ich der Meinung, daB die Bangiales haplobiontische Organismen sind 
und ein homologer Generationswechsel fehlt. Die ungeschlechtlichen Sporen 
spielen die Rolle von Brutkérpern. Will man den Schritt von der Befruchtung 
bis zur Karposporenbildung als eine eigene Generation auffassen und von 
einem Wechsel von Gametophyt und Karposporophyt sprechen, so steht dem 
nichts im Wege. Die Haplophase wiirde nach dieser Auffassung sogleich nach 
der Befruchtung wiederhergestellt, die erste Teilung des Zygotenkerns ware 
eine Reduktionsteilung. Zytologisch ist freilich diese Anschauung bisher nicht 
bewiesen. Fiir die Untersuchung der Kernverhiltnisse scheinen die Bangiales 
keine giinstigen Objekte zu sein. Aus den Bildern IsHrkawas (1921), der den 
Modus der Kernteilung als ein Mittelding zwischen Mitose und Amitose auf- 
faBt, kann man allenfalls auf die haploide Chromosomenzahl 3 schlieBen (bei. 
Porphyra tenera). Die Beobachtung der ersten Teilung des Zygotenkerns ist 
ihm nicht gelungen. Auffallend sind die Bilder, aus denen hervorzugehen 
scheint, da bei der Karposporenbildung einige Kerne degenerieren. Isut- 
KAWA Zleht die Zygnemales und Diatomeen als Analogie heran und sieht in 
der Erscheinung eine Reduktionsteilung, bei der ein Teil der Kernsubstanz 
zugrunde geht. Die schematischen Bilder Isutkawas sind freilich nicht beweis- 


1) So méchte ich auch YENDos Beobachtungen (1919, Il) tiber den Entwicklungs- 
gang der Porphyra an der japanischen Kiiste deuten. Die Porghyravegetation be- 
schrinkt sich hier auf den Winter und Frihling. Die Thalli erzeugen dann reichlich 
Sexualorgane. Aus den Karposporen entwickeln sich wahrscheinlich im Laufe des Sommers 
langsam kleine Pflinzchen, die im Herbst ungeschlechtliche Sporen bilden, und aus diesen 
entstehen dann vermutlich wieder Geschlechtspflanzen (s. Kynin 1922, 11). So wiirde 
durch die jahreszeitlichen Bedingungen ein mehr oder weniger regelmaBiger Wechsel 
geschaffen, wie er auch bei Griinalgen vorkommt. Ebensowenig wie bei letzteren diirfte 
aber dafiir eine innere Notwendigkeit bestehen, und wir haben m. E. keinen Grund, den 
Karposporen die Fahigkeit abzusprechen, direkt wieder neue Geschlechtspflanzen zu er- 
zeugen. Vielleicht beruht die Tatsache, da8 man bei vielen Porphyra-Arten nur selten 
ungeschlechtliche Sporen findet, darauf, daf diese vorzugsweise von Jugendformen ge- 
bildet werden. Damit bestiinde eine Ahnlichkeit mit dem Chantransia-Stadium der Ba- 


trachospermen, doch erscheint dieser Vergleich in anderer Beziehung vorlaufig nicht. 
durchfiihrbar. 
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kraftig, zumal, wie Ovrmanns (1922, II, 234) mit Recht betont, ahnliche 
Degenerationserscheinungen auch bei der Antheridienbildung vorkommen 
sollen. An und fiir sich waren solche Kerndegenerationen verstindlich, ins- 
besondere in den Fallen, in denen weniger als 8 oder weniger als 4 Karposporen 
aus der Zygote entstehen. Bei Porphyra leucosticta kommt es nach BER- 
THOLD (1882, I) gelegentlich vor, daB die Zahl der Karposporen auf 2 beschrankt 
ist, ebenso bei Porphyra abyssicola (Hus 1902). Nach Jorré kann sogar bei 
Porphyra (Art ?) jede Zellteilung unterbleiben, so da8 nur eine Karpospore 
entsteht. Letzteres ist ja, wie oben bemerkt, fiir Erythrotrichia und Erythro- 
cladia, wie es scheint, typisch. Wenn hier, was ich annehmen méchte, eine 
normale Tetradenteilung des Zygotenkerns stattfindet, so ist mit der Degene- 
ration von 3 Kernen zu rechnen. 

Karpogone und An- 
theridien kommen ent- 
weder auf demselben oder 
auf getrennten Thalli vor. 
Viele Formen sind nur mo- 
nézisch oder nur didzisch 
bekannt, andere in beider- 
lei Zustand. Wenn, wie 
das bei Porphyra leuco- 
sticta Thur. der Fall ist, 
vorwiegend gemischtge- 
schlechtige Individuen ge- 
funden werden (vel. z. B. 
BERTHOLD 1881, I, 1882, I, 
Hus 1902, RosENvINGE 
1909, Hower 1918), da- 
neben aber auch gelegent- 
lich eingeschlechtige, so 
diirfte letzteres auf AuBen- 
einfliissen beruhen, die auf 
die Unterdriickung eines 
Geschlechtes hinwirken. 
Die Art ware also geno- 
typisch mondézisch. Um- 


gekehrt méchte ich chee Fig. 93 (nach ROSENVINGE). Porphyra laciniata. $ und 
typisch bedingte Didzie 0 “Teil des Thallus durch eine scharfe Linie getrennt. 
annehmen, wenn die Ver- 


teilung der Karpogone und Antheridien auf verschiedene Individuen die Regel 
ist und Gemischtgeschlechtigkeit nur ganz selten vorkommt. So verhalt sich 
z. B. Bangia fusco-purpurea (Dillw.) Lyngb. Bei Porphyra laciniata (Lightt.) Ag. 
kann man iiber die Deutung im Zweifel sein. BerTHOoLD (1882, I) fand sie 
didzisch, selten monézisch. Dasselbe geben Hus (1902), Kyzin (1907) und 
Kyin-Sxorrspere (1919) an, wahrend Yenvo (1909) offenbar éfter monézi- 
sche Exemplare antraf; RosENVINGE (1909) stellte an der danischen Kiiste sehr 
hiufig Mondzie fest, besonders im Sommer, wahrend die im Winter gefundenen 
Exemplare, namentlich von der forma linearis, im allgemeinen diézisch waren. 
Es kann sein, daB® die forma linearis genotypisch anders beschaffen ist als 
die Hauptform, und da8 auch von letzterer beziiglich der Geschlechterver- 
teilung genotypisch verschiedene Rassen vorkommen. Das jahreszeitlich ver- 
schiedene Verhalten lieBe sich aber auch durch die Wirkung der verschiedenen 
AuBeneinfliisse auf genotypisch gleichartiges Material verstehen. Es kénnte 
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ferner sein, daB die Monézie bei Rosenvinces Material nur vorgetaéuscht war, 
was ich in Anbetracht der Verteilung der Geschlechtsorgane bei diesen moné- 
zischen Exemplaren nicht fiir ganz ausgeschlossen halten mdéchte. 

Diese Verteilung der Sexualorgane ist naimlich bei den gemischt- 
geschlechtigen Porphyra-Arten vielfach eine recht eigenartige. Bei Porphyra 
leucosticta pflegt die Fruktifikation am Rande aufzutreten; BrrTHoLp 
(1881, I) sah Antheridien und Karpogone in Streifen angeordnet, die an der 
Firbung kenntlich sind'). Rosenvinces monézische Porphyra laciniata- 
Pflanzen zeigten oft eine typisch sektoriale Gliederung; der maénnliche Teil 
des Thallus war vom weiblichen durch eine scharfe, von der Basis zum Rande 
verlaufende Linie getrennt. Fig. 93 zeigt eine solche Pflanze, bei der der 
Thallus durch diese Linie in zwei fast gleiche Teile gesondert ist; der hellere 
linke Teil ist minnlich, der dunklere rechte weiblich. Das erweckt unwillkiir- 
lich den Gedanken an Verwachsungsprodukte zweier Pflanzen (Sektorial- 
chimiéren); ich vermag nicht zu beurteilen, ob die bisherigen Keimungsversuche 
fiir deren Zustandekommen Anhaltspunkte geben. Jedenfalls mu hier, wenn 
die Mondézie nicht nur vorgetiuscht ist, die Geschlechtsentfaltung sehr friih- 
zeitig stattfinden. Ganz Ahnliches beobachtete Kyxin (1907, 113) bei der in 
der Regel didzischen Porphyra hiemalis. Andererseits sah Hus (1902, 197) 
bei den monézischen Exemplaren von Porphyra laciniata und bei P. perforata, 
die er an der pazifischen Kiiste fand, Antheridien und Karpogone auf dem 
Thallus in Gruppen verteilt?), die als scharf umrissene Flecken kenntlich sind, 
bei Wildemania amplissima und anderen sah er beiderlei Geschlechtsorgane 
dicht untermischt. 

Ich stelle hier wieder zusammen, was mir aus der Literatur iiber die 
Geschlechterverteilung bekannt ist. Uber die Zitate gilt das S. 191 Gesagte. 


Moné6zisch sind: 

Bangia atropurpurea (Roth) Ag. [ScHILLER®’)]. 

Erythrocladia recondita Howe et Hoyt (Hower und Hoyt 1916, 112). 

E. vagabunda Howe et Hoyt (Hower und Hoyt 1916, 115). Monézie 
nicht ganz sicher. 

Erythrotrichia discigera Berth. (BERTHOLD 1882, I, 13). 

E. obscura Berth. (BERTHOLD 1882, I, 13)¢). 

Porphyra elongata (Aresch.) Kylin (Kyt1n 1907, 110). 

P. Kunthiana Kitz. (Howe 1914, 74). 

P. leucosticta Thur. = P. atropurpurea (Olivi) De-Toni (BERTHOLD 
1882, I, 18; Hus 1902, 199). 

P. Nereocystis C. L. Anderson (SETCHELL und GARDNER 1902, 290; 
Hus 1902, 210). 

P. perforata J. Ag. (Hus 1900, 64 und 1902, 202). 


__ 1) Hus’ Angaben (1902), die sich auf kalifornisches Material der Art beziehen, 
weichen davon etwas ab. 

2) Es ist gut méglich und wird auch von ROSENVINGE (1909, 62) angenommen, 
daf die pazifische P. /aciniata eine andere Art ist als die nordeuropidische. Die Nomen- 
klatur der P. laciniata ist im iibrigen eine recht verwickelte. Es gibt verschiedene 
Formen, iiber deren Konstanz die Meinungen geteilt sind. THurer in Le Jouis (1864), 
dem ich hier gefolgt bin, faft sie alle unter P. dacinéata (Lightf.) Ag. zusammen. Ihm 
schlieft sich ROSENVINGE (1909) an, der die Art aber aus Priorititsgriinden P. wmbzlicalzs 
(L.) J. Ag. nennt. Er fiihrt drei Formen auf (7 linearis) (Grev.) Harv., f/. vulgaris 
(Ag.) Thur., /. aciniata (Lightf.) Thur. DxE-Tont (Sylloge IV, 1, 20 und VI, 12) fabt 
die Formen als zwei Arten zusammen, die er Wildemania umbilicalis (L.) De-Toni und 
W. laciniata (Lightf.) De-Toni nennt. So auch Kyron (1907, 111 und 112). 

3) Nach brieflicher Mitteilung. 

4) Bei beiden Zrythrotrichien fand BERTHOLD vielfach rein & Faden. 
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Porphyra perforata f. segregata Setch. et Hus (Hus 1900, 64). 
_ ~P. serrata Kjellm. (Ksettman 1897, 17). 
P. suborbiculata Kjellm. (KsELtMAN 1897, 10). 
'P. Woolhousiae Harv. (SkorrsBera 1923, 4). 
Wildemania amplissima (Kjellm.) Fosl. = Porphyra amplissima 
(Kjellm.) Setch. et Hus (Kspruman 1883, 189). 
W. bulbopes Yendo (Yunpo 1913, 276). 
W. miniata (Lyngb.) Fosl.-De-Toni f. cuneiformis Setch. et Hus 
= Porphyra miniata f. cuneiformis Setch. et Hus (Hus 1900, 68; 
1902, 218). 
W. Tasa Yendo (YENpo 1920, 3). 
W. tenwissima (Stroemf.) De-Toni = Porphyra tenuissima (Stroemf.) 
Setch. et Hus (Hus 1902, 220). | 
Didzisch sind: 
Bangia fusco-purpurea (Dillw.) Lyngb. (BertHotp 1882, I, 13). 
Selten auch mondézisch. 
B. lutea J. Ag. (DERBEs und Sorter 1856, 64). 
B. pumila Aresch. (DARBISHIRE 1898, 28). 
B. virescens Fosl. (Fosriz 1890, 62). Didzie nicht ganz sicher. 
Porphyra abyssicola Kjellm. (KsEtiman 1883, 191; Hus 1902, 223). 
Nach Hus monézisch. 
. aveolata Kjellm. (KJELLMAN 1897, 8). 
. dentata Kjellm. (KsELLMAN 1897, 13). 
. kiemalis Kylint) (Kyurn 1907, 113). Auch monézisch. 
. laciniata (Lightf.) Ag. (BERTHOLD 1882, I, 19; RosEnvincE 1909, 
62). Auch mondzisch. 
. naiadum Anders. (Hus 1900, 67; 1902, 212). Didzie nicht ganz 
sicher. 
P. perforata J. Ag. f. lanceolata Setch. et Hus (Hus 1900, 65; 
1902, 208). 
P. tenera Kjellm. (Ksetiman 1897, 20). 
Wildemania miniata (Lyngb.) Fosl.-De-Toni (KsELLMAN 1883, 189). 
W. occidentalis (Setch. et Hus) De-Toni (Hus 1900, 69; 1902, 228). 
Diézie nicht sicher. 
W. variegata (Kjellm.) De-Toni = Diploderma variegatum Kjellm. 
(KsELLMAN 1888, 33). i 
Uber das Vorkommen von Parthenogenesis bei den Bangiales ist 
mir nichts Sicheres bekannt; RosENVINGE (1909, 63) hat im Marz an der west- 
lichen jiitlindischen Kiiste zahlreiche Exemplare von P. lacimata (Lightt.) 
Ag. forma linearis (Grey.) Harv. gesehen, die alle Karposporen trugen. 
Spermatien und Befruchtungskanéle wurden nicht gefunden. Daher ver- 
mutet RosENVINGE ,,Apogamie. Nach Berruoxip (1882, I) sind unbefruch- 
tete Karpogone von P. leucosticta nicht entwicklungsfahig. 


sR Hos 


2. Florideae. 


Eine ausfithrliche Schilderung der teilweise recht verwickelten und bei 
vielen Arten noch nicht genauer aufgeklirten Fortpflanzungsverhaltnisse 
der Florideen wiirde den Rahmen dieser Schrift iiberschreiten. Die mannig- 
fachen Verschiedenheiten innerhalb der Gruppe, die teilweise fiir deren Hin- 


1) Diese Art wird von RosENVINGE (1909, 61) fiir identisch gehalten mit der 
f. linearis von P. umbilicalis (L.) J. Ag. S. dariitber Anm. 2, 8. 208. 
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teilung maBgebend sind, beziehen sich gréBtenteils auf Vorgange, die der Be- 
fruchtung folgen (sporogene Faden, Auxiliarzellen, Gonimoblast) und inter- 
essieren uns hier weniger. Ich verweise auf die Darstellung von OLTMANNS 
(1922, Bd. II) und die seitdem erschienenen Arbeiten, namentlich diejenigen 
von Kyxin (1923, 1924, 1925) und Ssésrept (1926). Beziiglich der Geschlechts- 
organe selbst verhilt sich die ganze Gruppe sehr gleichformig. 

Im historischen Teil dieser Arbeit ist auf die Bedeutung der Unter- 
suchungen von Borner und Tuurer (1867) fiir die Kenntnis der Entwick- 
lungsgeschichte, insbesondere der sexuellen Fortpflanzung der Florideen hin - 
gewiesen worden. Ihnen reihen sich zahlreiche wichtige Untersuchungen an, 
unter denen namentlich die von Scumirz (1883) Hervorhebung verdienen. 
Die Annahme eines zweifachen Befruchtungsaktes bei denjenigen Florideen, 
deren sporogene Faden mit Auxiliarzellen in Verbindung treten, wurde be- 
kanntlich durch OLrmanns (1898) widerlegt. Witte (1894) sah als erster (bei 
Nemalion) die Kopulation von mannlichem und weiblichem Kern. Uber Ort 
und Verlauf der Reduktionsteilung haben uns namentlich die Arbeiten von 
Yamanoucut (1906), Svepettus (1908ff.), Lewis (1909), 
Kyun (1914ff.), Creranp (1919) u. a. Aufschlu8 gebracht. 
Darauf wird unten einzugehen 
sein. 

Das weibliche Geschlechts- 
organ (Karpogon) tritt tiberall als 
flaschenformiger Kérper mit meist 
zylindrischem, langgestrecktem 
Hals (Trichogyne) auf (Fig. 94). 
Nur selten ist die Trichogyne 
keulig angeschwollen (Batracho- 
spermum), gelappt (Tuomeya) 
oder verzweigt (Grinnellia), in eini- 
gen Fallen zeigt sie eine oder 
mehrere spiralige Windungen (Du- 
dresnaya, Dumontia, Callophyllis, 
Bonnemaisonia, Weeksia, Poly- 


Fig. 94 (n. THURED = r ; € 5 Fig. 95 (nach KyLin). 
LOBE LnNae ides). Karpogon mit Trichogyne 8 ( ) 


Karpogon (cfg) und Sind wohl urspriinglich als zwei porisitimeonae 


mal jfithsia corallina. Tricho- 
Antheridienstand Zellen aufzufassen, von denen gyne mit Kern. 


Cast.) von Nemation. ur die untere als Ei fungiert trz = Tragzelle. 
(SvEDELIus 1917, II). Fiir die 

Zweizelligkeit spricht z. B. die Karpogonform derjenigen Batrachospermen, 
deren Trichogyne keulenférmig ist, und die zwischen Trichogyne und 
Basalteil eine deutliche Kinschniirung zeigen. Diesen Typus “betrachtet 
SVEDELIUS als den primitiven. Einschniirungen dieser Art kommen auch 
anderwarts vor; sie fiihren zwar nie zur volligen Trennung in zwei Zellen 
(wenigstens nicht vor der Befruchtung), aber oft findet sich an der Basis 
des Halses eine charakteristische Wandverdickung, durch die eine (vermut- 
lich ehemals vorhandene) Querwand wenigstens noch angedeutet ist. Diese 
Argumente scheinen mir fiir die Deutung des Karpogons als eines ur- 
spriinglich zweizelligen Gebildes mehr ins Gewicht zu fallen als das vielfach 
so besonders betonte Vorhandensein zweier Kerne. Der Trichogynkern darf 
als sicher nachgewiesen gelten bei Nemalion, Lemanea, Helminthora, Scinaia 
Corallina, Dumontia, Rhodymenia, Delesseria, Bonnemaisonia, Griffithsia 
(s. Fig. 95), Spermothamnion, Rhodomela, Polysiphonia (vgl. die Arbeiten von 
YaMANoucHI 1906, 1921; Kyzin 1914, 1916, VI, 1924, SvEDELIus 1915, 
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1917, I, GruBB 1923, RosENVINGE 1923/24). Bei Batrachospermumsteht der posi- 
tiven Angabe von Davis (1896, I) die negative von Kyuin (1917, I) gegeniiber. 
In anderen Fiillen, so z. B. beiC ystoclonium purpurascens, Lomentaria clavellosa, 
Plocamium coccineum u. a. wurde der Trichogynkern bisher vergeblich gesucht 
(Kytiw 1923). Diese negativen Befunde Kyuins diirften ebenso wie die- 
jenigen Kursanows (1909) zum Teil darauf beruhen, daB der Trichogynkern 
vielfach sehr klein, namentlich aber sehr verginglich ist und deshalb der rechte 
Moment, seiner habhaft zu werden, dem Beobachter leicht entgeht. Wie dem 
auch sei, die Kurzlebigkeit und Funktionslosigkeit des Trichogynkerns be- 
weist, daB es ein im Schwinden begriffener Korper ist, und es ist deshalb 
ziemlich belanglos, ob er bei einzelnen Formen tatsichlich schon geschwunden 
ist oder nicht. — Wenn ich soeben sagte, da die Zweikernigkeit des Karpo- 
gons mir an sich kein ausschlaggebendes Moment fiir die Auffassung der 
Zweizelligkeit desselben sei, so griindet sich das darauf, da8 zwei- und mehr- 
kernige Zellen bei den Florideen eine nicht seltene Erscheinung sind, auch im 
Karpogonast. Um nur einige, beliebig herausgegriffene Beispiele dafiir auf- 
zufiithren, nenne ich unter Hinweis auf die Arbeiten von Davis (1896, II), Kytin 
(1914, 1916, I, VI, 1923, 1924), SVEDELIUS(1915) Scinaia furcellata, Bonne- 
maisonia asparagoides, Champia parvula, ‘Hemineura frondosa, Hypoglossum 
Woodwardii, Heteronema Andersoniana, Griffithsia corallina, Rhodomela vir- 
gata, Polysiphonia nigrescens. Sind doch bei der durch vielkernige vegeta- 
tive Zellen ausgezeichneten Gattung Martensia auch die Karpogone ur- 
spriinglich mehrkernig (SVEDELIUS 1908). 

Auf die phylogenetischen Konsequenzen der Annahnie einer urspriing- 
lichen Zweizelligkeit der Flovideen-Trichogyne kann hier nicht naher ein- 
gegangen werden. SVEDELIUS (1917, IT, 228) hat darauf hingewiesen, daB eine 
Homologisierung mit dem trichogynartigen Fortsatz der Bangiales aut 
Schwierigkeiten st6Bt1) und weiter betont, daB Fangorgane nach Art der 
Trichogyne sich im Pflanzenreich bei nicht naher verwandten Gruppen finden 
(Coleochaete, Ascomyceten). DaS solche der Anpassung an bestimmte Funk- 
tionen dienende Gebilde unabhangig voneinander aus verschiedenem Ausgangs- 
material entstehen kénnen, ist in der Tat eine Erscheinung, die so haufig 
vorkommt, da8 wir dariiber keine Worte weiter zu verlieren brauchen. 

Die mainnlichen Geschlechtsorgane (Antheridien oder Spermatangien 
genannt) sind kleine kugelige Zellen, die einzeln oder zu Gruppen gehauit 
(Antheridiumstinde) an der Peripherie des Thallus erzeugt werden. Uber ihre 
im einzelnen recht verschiedene Entstehung und Anordnung sei auf die Dar- 
stellungen bei Svepetius (1908, 71ff.) und Orrmanns (1922, II, 362ff.) ver- 
wiesen. SveDELIUS (1917, II) homologisiert das Antheridium mit der Tricho- 
gyne, dessen Tragzelle (Spermatangiummutterzelle) mit dem basalen Karpo- 
gonteil. “Die zweizellige Urform wiirde sich also in weiblicher Richtung so 
entwickelt haben, daB die untere Zelle, in mannlicher Richtung so, daB die 
obere Zelle zum funktionsfaihigen Gametangium wird. 

Aus dem Antheridium geht ein einziges, vermutlich in den meisten 
Fallen nacktes, unbegeiBeltes Spermatium hervor. Die nachtragliche Teilung 
des Zellkerns dieses Spermatiums bei einigen primitiven Typen (Batracho- 
spermum, Nemalion) ist wohl als der letzte Ausklang einer urspriinglich vor- 
handenen Entstehung mehrerer Spermatien im Antheridium anzusehen’). 
Die Spermatien sind farblos, stellen also ein Plasmakiigelchen mit einem Kern 


1) Die Verwandtschaft der Mlorzdeae mit den Bangiales braucht deshalb nicht ab- 
gelehnt zu werden; hierfiir sprechen verschiedene andere Momente (s. dariiber u. a. 
ROsENVINGE 1925, II). 

2) s. Davis (1905, If). C 

1 
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dar; mag ihnen auch in einigen Fallen ein Chromatophor zugeteilt werden, so 
diirfte dieser doch immer friihzeitig zugrunde gehen und bei der Befruchtung 
keine Rolle spielen. 

Die Beforderung des Spermatiums zur Trichogyne kann nur passiv (durch 
Wasserbewegung) erfolgen. Chemotaktische Wirkungen kommen also nicht 
in Betracht. Das Spermatium haftet der Trichogyne gewohnlich in deren 
Spitzenregion an und umgibt sich dann mit einer Hille. Uber die Ursachen 
dieses Anhaftens ist Naheres nicht bekannt. Man nimmt wohl allgemein an, 
daB die Trichogyne an ihrer Oberfliche gewisse Klebsubstanzen (Schleim) 
erzeugt, durch die die zufallig angetriebenen Spermatien festgehalten werden. 
Auffallig ist, daB man fast nie andere Gebilde (kleine Protisten, Detritus) an den 
Trichogynen haften sieht, wozu doch im Meere reichlich Gelegenheit gegeben 
wire. Auch artfremde Spermatien scheinen nicht zu haften. Um ein ,,Uni- 
versalklebmittel‘ kann es sich also nicht handeln. Wiirde man den Sperma- 
tien anstatt der Trichogyne die Erzeugung der Klebsubstanz zuschreiben, 
so bliebe wiederum unerklart, weshalb jene nicht an beliebigen anderen 
Stellen festhaften'). 

Nach der mit der Entstehung des Antheridiums verbundenen Mitose 
tritt der Kern des Spermatiums zunichst in ein Ruhestadium ein, dem sehr 
bald — noch ehe das Spermatium austritt — ein Prophasestadium folgt. 
Die in einigen wenigen Fallen (s. oben) noch eintretende Kernteilung wird also 
wohl eingeleitet, kommt aber bei der groBen Mehrzahl der Florideen nicht 
mehr zur Ausfithrung. Der mannliche Kern bleibt hier in der Prophase, bis er 
mit dem Eikern verschmilzt?).. Dadurch, da’ zwischen anhaftendem Sperma- 
tium und Trichogyne eine offene Verbindung entsteht, gelangt der Sperma- 
tiumkern in letztere und wandert nun zum Bauchteil des Karpogons, um sich 
dort mit dem weiblichen Kern zu vereinigen. Wenn auch oft zahlreiche Sper- 
matien der Trichogyne aufsitzen, so scheint doch in der Regel nur ein 9 Kern 
sein Ziel zu erreichen. Die Vorgiange selbst, insbesondere die Karyogamie 
sind erst von wenigen Forschern gesehen worden; ob gelegentlich Polyspermie 
vorkommt, bleibt offen. 

Nach der Befruchtung schlieBt sich der Karpogonbauch durch eine 
Zellwand von der Trichogyne ab. Letztere bleibt bei manchen Arten noch 
langere Zeit erhalten, bei anderen fillt sie alsbald: ab. 

Diejenigen Individuen, die Geschlechtsorgane erzeugen, sind stets 
haploid. Das Stadium, in dem die haploide Phase nach der Befruchtung 
wieder hergestellt wird, ist indessen nicht bei allen Arten dasselbe. Bei einigen 
Nematonales ist nachgewiesen, daB sich die diploide Phase auf den Zygoten- 
kern beschrankt, dessen Chromosomenzahl bei der ersten Teilung reduziert 
wird. Der aus dem Karpogon hervorgehende Gonimoblast ist also haploid, 
die Karposporen kénnen direkt wieder Geschlechtspflanzen bilden. Mit 
SVEDELIuS (1915) nennt man diesen Typus bekanntlich den haplobionti- 
schen. Die erste Untersuchung, aus der auf das sehr starke Uberwiegen der 
Haplophase geschlossen werden konnte, ist diejenige von Wotre (1904) an 
Nemalion. Wo.re hat aber die Reduktionsteilung selbst nicht gefunden und 
glaubte sie unmittelbar vor die Karposporenbildung verlegen zu miissen. 
Die Entscheidung brachte erst 1915 SvepEttus durch seine bekannte Arbeit 


_ 1) ROSENVINGE (1923/24, 372, Fig. 309) bildet von Ceramiwm Sruticulosum ein 
steriles Haar ab, an dem zahlreiche Spermatien locker anhaften. Das ist jedoch ein 
Ausnahmefall. — Bei Klechtentrichogynen ist hiufig das Anhaften von Fremdkérpern 
beobachtet worden (s. SranL 1877, 22; Baur 1898, 363; 1904, 26). 


2) Karyogamie, bei der sich der ¢ Kern im Prophasestadium befindet, kommt 
z. B. auch bei den Cutlertaceen vor. : 
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tiber Scinaia furcellata (Fig. 96). Sie gibt uns ein so gut wie liickenloses Bild 
der zytologischen Vorginge wihrend der Entwicklung und zeigt vor allem, 
daB sich der Karpogonkern sehr bald nach der Befruchtung zur hetero- 
typischen Teilung anschickt. Er wandert zuniichst in eine der vier Zellen, die 
die unter dem Karpogon befindliche sogenannte hypogyne Scheibe bilden. 
Hier wurde die Teilung verfolgt, insbesondere wurden im Diakinesestadium 
10 Chromosomenpaare nachgewiesen. Die Haploidzahl ist also 10. Es folgt 


Fig. 96 (nach SVEDELIUS aus OLTMANNS). Scinara furcellata. 1 Unbefruchtetes Karpogon. 
2—5 Ubertritt des sporogenen Kerns und Teilungen desselben in der Auxiliarzelle. 
6 Auswachsen des sporogenen Fadens. 7 Halbreifes Zystokarp. ¢r Trichogyne. cpg Karpo- 
gon. sf Sporogene Faden. az Auxiliarzelle. 2% Auxiliarkern. s# Sporogener Kern. % Hiille. 


die homéotypische Teilung; von den vier entstandenen Tetradenkernen gehen 
drei spater zugrunde; der iibrigbleibende wird zum Mutterkern des Gonimo- 
blasten. Dieser Gonimoblast sproBt einseitig aus dem Bauchteil des Karpo- 
gons hervor, in das zuvor der eine Tetradenkern und Plasma aus der hypo- 
gynen Zelle eingewandert ist. Es treten Kernteilungen, Zellvermehrung und 
reiche Verzweigungen auf, das ganze Gebilde umgibt sich friihzeitig mit einer 
Hille, und in dem so entstandenen Zystokarp werden dann an den Enden der 
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Gonimoblastzweige Karposporen reihenweise abgeschnirt. Diese miissen 
natiirlich ebenfalls haploid sein, was durch Chromosomenziéhlung bestatigt 
wurde. Die Entstehung junger Pflanzen aus diesen Karposporen wurde m. W. 
bisher nicht verfolgt; es kann sich aber nichts anderes daraus entwickeln 
als schlieBlich wieder Geschlechtspflanzen, womit der Entwicklungskreis ge- 
schlossen wire. Nemalion und Batrachospermum verhalten sich im Prinzip 
benso wie Scinaia (vgl. namentlich Kytrn 1916, V, 1917, I und CLELAND 
1919). Abweichungen treten nur in den ersten Phasen der Gonimoblast- 
bildung auf. Es kommt nach der Reduktionsteilung, die im Karpogonbauch 
selbst vor sich geht, nicht zur Bildung von 4 freien Kernen. Bei Batracho- 
spermum folgen sich zwei Zellteilungen und alle vier so entstandenen haploiden 
Zellen beteiligen sich an der Entstehung des Gonimoblasten. Bei Nemalion 
kommt es auffallenderweise nicht zu einer regelrechten Tetradenteilung. Die 
beiden durch die heterotypische Teilung entstandenen Kerne werden durch 
eine Querwand getrennt; derjenige, der in die untere (hypogyne) Zelle zu 
liegen kommt, teilt sich nicht weiter, nur die obere Zelle wird zum Aus- 
gangspunkt des Gonimoblasten (ebenso bei Tvichogloea und Helminthora). 

Diesen drei bisher genauer untersuchten haplobiontischen Arten fehlen 
bekanntlich die fiir die meisten Flovideen charakteristischen Tetrasporen. 
Batrachospermum und Scinaia kiénnen sich ungeschlechtlich durch Mono- 
sporen vermehren, ebenso viele andere Nemalionales. Diese Monosporen 
kommen auf Geschlechtspflanzen oder deren Vorstufen (Chantransia-Stadium 
von Batrachospermum) vor, sie kénnen sich auch, und zwar offenbar dann, 
wenn die Bedingungen fiir die Entstehung von Sexualorganen nicht gegeben 
sind, auf besonderen Individuen finden (gewisse Chantransia-Arten), fiir den 
Generationswechsel sind sie in den meisten Fallen sicher belanglos. Gleich 
den ungeschlechtlichen Sporen der Bangiales diirfen wir sie physiologisch als 
Brutzellen ansprechen. 

Anders liegt die Sache bei den Tetrasporen. YamMANoucut (1906) 
hat fiir Polystphomia violacea nachgewiesen, dab im Tetrasporangium wahrend 
der Tetradenteilung die Chromosomenzahl auf die Halfte (von 40 auf 20) redu- 
ziert wird. Hier ist eine lange Diplophase vorhanden, die mit der Zygote 
beginnt, sich iiber den Gonimoblasten und die Karposporen erstreckt und 
weiterhin die aus den Karposporen hervorgehenden Tetrasporangien bildenden 
Pflanzen umfaBt. Svepettus stellte daher diesen Typus als diplobionti- 
schen dem haplobiontischen gegeniiber. Was YAMANOUCHI aus den zyto- 
logischen Bildern erschlossen hat, ist durch Lewis (1912) fiir das gleiche 
Objekt, ferner fitr Griffithsia bornetiana und Dasya elegans experimentell 
bewiesen worden. Lewis verfuhr wie Hoyt (1910) bei seinen Versuchen mit 
Dictyota (s. dort), er site also Karpo- oder Tetrasporen auf Austernschalen 
und setzte dieselben, nachdem er sich iiberzeugt hatte, daB die jungen Keim- 
linge daran festhafteten, im Meere aus. Schon nach wenigen Wochen konnte 
er fruktifizierende Pflanzchen ernten. Die Karposporensaat von Polysipho- 
ma violacea ergab 29 Keimlinge. Bei der Kontrolle (nach einem Monat) 
fruktifizierten erst 6, und zwar alle mit Tetrasporangien. Ergiebiger waren 
die Tetrasporensaaten von Griffithsia bornetiana und Dasya elegans. Erstere 
ergab 23 fruktifizierende Pflanzen, und zwar 11 2 und 12 3, letztere neben 
139 sterilen 6 2 und 143 3. Da die Keimlinge in verhaltnismiBig jungem Sta- 
dium untersucht wurden und bei Dasya die mannlichen Individuen frither zu 
fruktifizieren pflegen als die weiblichen, so darf aus diesem Ergebnis nicht auf 
eime starke Verschiebung des Zahlenverhaltnisses der Geschlechter nach der 
mannlichen Seite geschlossen werden. Ein grof8er Teil der sterilen Exemplare 
wiirde wohl Karpogone gebildet haben. Da8 bei Griffithsia bornetiana das 
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theoretische Verhiltnis 1:1 ist, geht aus zwei wichtigen Beobachtungen von 
Lewis hervor. Er fand in seiner Kultur zwei groBe Thalli, die den Eindruck 
mondézischer Individuen machten. Die ni&here Untersuchung zeigte, dab 
es sich jeweils um 4 dicht aneinandersitzende Pflanzen handelte, von denen 
22 und 2 $ waren. Da nun bei Griffithsia bornetiana die Sporen eines Tetra- 
sporangiums oft nach der Aussaat in Kontakt bleiben, so besteht wohl kein 
Zweitel, daB diese 4 Pflanzen je von einem Tetrasporangium herriihrten. 


__ Dad sich Griffithsia bornetiana xzytologisch ebenso verhalt wie Poly- 
stphoma violacea, hatte Lewis schon vorher (1909) gezeigt. Die Untersuchung 
YAMANOUCHIS gab den Ansto8 zu einer ganzen Reihe weiterer zytologischer 
Arbeiten an tetrasporenbildenden Florideen, die alle beziiglich des Kern- 
phasenwechsels zu dem gleichen Resultat fiihrten. Bisher wurde das noch 
bei folgenden festgestellt, bei anderen wahrscheinlich gemacht: Delesseria 
sanguinea (SVEDELIUS 1911, 1912, 1914, I), D. sinuosa (Kytin 1914, 65 
Anm.; 1923), Nitophyllum punctatum (Svevettus 1914, 1), Rhodomela virgata 
(Kyun 1914), Polysiphonia nigrescens (Kyun 1923), Griffithsia corallina 
(Kytrw 1916, VI), Corallina officinalis var. mediterranea (YAMANOoUCcHI 1921), 
Cystoclonium purpurascens (Kyun 1923), Chylocladia kaliformis (KyY.Lin 
1923). Auf Einzelheiten will ich nicht weiter eingehen, nur einige wenige 
Punkte seien hervorgehoben. Nitophyllum und Martensia unterscheiden 
sich von den anderen Formen dadurch, da die jungen Tetrasporangien mehr- 
kernig sind. Vor der Tetrasporenbildung degenerieren aber alle bis auf einen, 
der nach den fiir die Reduktionsteilung charakteristischen Vorstadien zur 
heterotypischen Teilung schreitet. Letztere konnte SvEDELIuS bei Martensia 
nicht verfolgen, es ist aber nicht zu bezweifeln, daB sie hier ebenso wie bei dem 
verwandten Nitophyllum vor sich geht (s. Fig. 100, S. 228). Die Aufteilung des 
Tetrasporangiums verlauft bei den erwaihnten Formen durch simultane Wand- 
bildung, die gewéhnlich erst einsetzt, wenn nach den schnell aufeinander- 
folgenden zwei Teilungsschritten die vier haploiden Kerne ausgebildet sind. 
Dieser Teilungsmodus findet sich indessen nicht bei allen Tetrasporangien. 
Es kénnen die Wande auch sukzedan gebildet werden. Auch die Anordnung 
der Wande ist nicht iiberall die gleiche. 


Da der letzte Punkt bei der Diskussion des Kernphasenwechsels in 
der Literatur eine gewisse Rolle spielt, mu8 ich mit wenig Worten darauf 
eingehen. Bei allen bisher zytologisch genauer untersuchten Florideen mit 
Ausnahme von Cystoclonium und Corallina sind die reifen Tetrasporangien 
tetraedrisch geteilt. Dieser Typus findet sich vorwiegend oder ausschlieb- 
lich bei den Delesseriaceen, Ceramiaceen, Rhodomelaceen, kommt aber auch 
in anderen Gruppen (z. B. Bonnemaisoniaceen, Rhodymeniaceen) vor. Die 
beiden anderen, ebenfalls verbreiteten Typen sind charakterisiert durch so- 
genannte paarige Teilung (Quadrantenteilung) und Querteilung (Zonen- 
teilung). Im ersteren Falle sehen wir zuerst eine Querwand entstehen, dann 
zwei senkrecht daraufstehende Wande (also keine Simultanteilung), die 
entweder in derselben Ebene liegen oder einen Winkel von 90° miteinander 
bilden (dekussierte Stellung).. Das kommt z. B. vor bei den Helmuntho- 
cladiaceen, Dumontiaceen, Gloiosiphoniaceen, Grateloupiaceen, Nemastomaceen, 
Rhizophyllidaceen, Squamariaceen, Sphaerococcaceen, Gigartinaceen. Quer- 
geteilte Tetrasporangien schlieBlich sind bekannt bei Dwmontiaceen, Nema- 
stomaceen, Rhodophyllidaceen, Squamarvaceen, Corallinaceen (hier durch- 
gehends), Sphaerococcaceen, Khodymeniaceen, Gigartinaceen. 


Systematischer Wert kommt also dem Teilungsmodus nicht zu, doch 
sind gewisse Typen bei einigen Familien fixiert [Corallinaceen, Grateloupraceen, 
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Rhodomelaceen')|. Andererseits kénnen alle drei Typen in einer Familie 
vorkommen (Gelidiaceen: hei Wrangelia tetraedrische Teilung, bei Gelidium 
u.a. paarige Teilung, bei Caulacanthus Querteilung); bei der Gattung Galaxaura 
ist paarige und tetraedrische Teilung beobachtet (KyErLMAN 1900), ebenso bei 
Ballia Harv., Microcladia Grev., Ceramium (C. barbatum Kiitz., C. crucratum 
Collins et Herv. und C. cingulatum Web. v. Bosse haben z. B. paarig geteilte 
[s. De-Tont 1909, RosenvincE 1923/24], C. vertebrale Henn. Peters., C. sep- 
tentrionale Henn. Peters., C. tenuissimum [Lyngb.] J. Ag. u. v. a. tetraedrisch 
geteilte Sporangien). Quadranten-, Querteilung und Ubergiinge zwischen 
beiden finden sich in der Gattung Hildenbrandtia (s. RosEnvyinGE 1917). 
SchlieBlich mag erwahnt sein, da auch bei ein und derselben Art verschiedene 
Teilungsweisen stattfinden kinnen. So ist von mehreren Beobachtern (z. B. 
BertHoLp 1882, Il; Scumrrz 1893) fiir Sevvospora Griffithsiana Harv. das Vor- 
kommen von tetraedrisch und paarig geteilten Tetrasporangien (sogar auf 
einem Individuum), auBerdem von zweigeteilten Sporangien angegeben 
worden. Bei Cryptosiphonia Woodii J. Ag. findet sich Quadranten- und 
Zonenteilung und Uberginge zwischen beiden. Die Beispiele hierfiir lieben 
sich betraichtlich vermehren (s. namentlich De-Tonr 1907). Disporen an 
Stelle der Tetrasporen sind bei den Florideen keine allzu seltene Erschei- 
nung; wir kennen sie bei verschiedenen Familien (Helminthocladiaceen, Gi- 
gartinaceen, Ceramiaceen, Rhizophyllidaceen, besonders haufig sind sie bei den 
Corallinaceen). Ist schon itber die Zytologie der Tetrasporenbildung sehr 
wenig bekannt, so wissen wir iiber das Verhalten der Kerne bei der Ent- 
wicklung der zweisporigen Sporangien nichts. Die Fille bieten deshalb 
vielleicht einiges Interesse, weil sie eventuell Ausnahmen von der im Pflanzen- 
reich fast allgemein giiltigen Regel darstellen, daB bei der Reduktionsteilung 
_ eine Kerntetrade entsteht. Natiirlich ist auch mit der Méglichkeit des Zu- 
grundegehens zweier Kerne zu rechnen. 

Hinsichtlich der Chromosomenzahlen scheint bei den Florideen 
auffallende Gleichformigkeit zu herrschen. Bei den haplobiontischen Formen 
scheint die Haploidzahl, soweit bekannt, iiberall 10 zu sein oder wenigstens 
der Zahl 10 nahe zu kommen. Die Kleinheit der Chromosomen erschwert 
die Bestimmung. SvEDELIvs (1915) gibt fiir Scenaia als approximative Zahl 10 
an, ebenso Kyun (1916, V; 1917, I) fiir Batrachosbermum und Nemalion; 
es ist dabei jedoch zu beriicksichtigen, daB dies die gefundene Héchstzahl 
ist, die nicht in allen Praparaten festgestellt werden konnte. Vielfach wurden 
nur 7, 8 oder 9 Chromosomen gesehen; daher mag es kommen, da’ andere 
Forscher (WotFE 1904, Lewis 1912, CLeLranp 1919) bei Nemalion die 
Zahl 8 fiir die wahrscheinlichste halten. Bei folgenden Formen wurde mit 
mehr oder weniger groBer Sicherheit 20 als Haploidzahl gefunden: Bonne- 
maisoma asparagoides (KYLIN 1916, I), Chylocladia kaliformis (Kyitn 1923), 
Cystoclonium purpurascens (KYLIN 1923), Delesseria ruscifolia (KyLIn 1923), 
D. sanguinea (SVEDELIU ; 1911), D. sinuosa (KyLin 1923), Griffithsia corallina 
(Kytn 1916, VI), Laurencia pinnatifida (Kyun 1923), Polyides rotundus 
(Kytin 1923), Polysiphonia nigrescens (KYLIN 1923), P. violacea (Y AMANOUCHI 
1906), Rhodomela virgata (Kyiin 1914), Rhodophyllis bifida (Kyun 1923). 
Abweichend verhalt sich Corallina officinalis var. mediterranea, die nach 
YAMANoucHT (1921) 24 Chromosomen hat. Den Angaben Dunns (1917) 
iiber Dumontia filiformis (etwa 7 Chromosomen), Lewrs (1909) iiber Griffithsia 


1) Die einzigen Ausnahmen von der in dieser Familie herrschenden tetraedrischen 
Teilung scheinen in der Gattung /anczewskia vorzukommen. Bei /. verrucaeformis Solms 
sind nach SETCHELL (1914) die Tetrasporangien paarig geteilt. Die anderen (von SETCHELL 
1914 beschriebenen) Arten zeigen die typische Tetraederteilung. 
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bornetiana und Gruss (1925), die die Spermatiumkerne im Prophasestadium 
studiert hat, haften zu groBe Unsicherheiten an, als daB sie verwertbar 
waren. Somit scheint bei den diplobiontischen Formen [als solche sind die 
zuletzt aufgezihiten Arten zum Teil nachgewiesen!), zum Teil mit hoher 
Wahrscheinlichkeit anzusprechen | die Zahl 20 die weitaus vorwiegende zu sein. 

Alle Forscher stimmen wohl darin itberein, da8 der haplobiontische 
Typus der primitivere ist und der diplobiontische sich aus ihm entwickelt 
hat. Dafiir spricht nicht nur die gréBere Kinfachheit des ganzen Entwicklungs- 
ganges (Fehlen der Tetrasporenpflanze), sondern auch vieles andere, insbeson- 
dere die Entstehung des Karpogonastes und die der Befruchtung folgenden 
Vorginge. Im Laufe der Entwicklung der Florideenreihe ist also die Reduk- 
tionsteilung auf einen spiteren Entwicklungsabschnitt verschoben worden 
unter Vergré8erung des Entwicklungszyklus durch die Tetrasporenpflanze. 
Dieser Vorgang ist deshalb bemerkenswert, weil die Reduktionsteilung im 
allgemeinen in den einzelnen Pflanzenklassen auf ein ganz bestimmtes Stadium 
festgelegt ist. Mehrfach ist die Frage aufgeworfen worden, ob der Er- 
scheinung bei den Florideen eine Bedeutung fiir die Systematik zukommt; 
damit im Zusammenhang steht die weitere Frage, ob der Ubergang vom 
haplobiontischen zum diplobiontischen Typus im Laufe der Stammes- 
geschichte einmal oder mehrfach erfolgt ist. Auf die erste Frage laBt 
sich heute nur eine bedingte Antwort geben, insofern als wir sagen kénnen, 
daB alle genauer untersuchten Fille, in denen haplobiontisches Verhalten 
konstatiert ist, zu den Nemalionales*) gehéren. Es sind das, wie wir oben 
sahen, Batrachospermum, Nemalion und Scinaia; wir werden kaum fehl 
gehen, wenn wir auBerdem Lemanea und Trichogloea, bei denen wie bei 
Nemalion weder Tetra- noch Monosporen vorzukommen scheinen, ferner 
Helminthocladia und Helminthora, bei denen Tetrasporen fehlen und Mono- 
sporen vorhanden, aber selten sind, auBerdem Lzagora, bei der Howe (1920) 
Monosporen nachgewiesen hat, und die mit Scimaia verwandte Chaetangiaceen- 
Gattung Gloiophioea hierher rechnen. So sicher es mir aber einerseits zu sein 
scheint, daB nicht alle Nemalionales dem haplobiontischen Typus angehéren 
(Galaxaura!), so fraglich ist es auf der anderen Seite, ob wir berechtigt sind, 
alle anderen Florideengruppen dem diplobiontischen Typus zuzuzahlen. 
Viel diskutiert worden in dieser Beziehung ist die Gattung Chantransia 
(Helminthocladiaceae), der namentlich RosenvincE (1909) sehr eingehende 
Untersuchungen gewidmet hat. 

Die Fortpflanzungsverhaltnisse sind bei Chantransia sehr mannig- 
faltig. Bei der Mehrzahl sind nur Monosporen bekannt. Bei anderen kommen 
auBerdem Tetrasporen vor. (Ch. cytophaga Rosenv., Ch. Daviesit [Dillw. | 
Thur., Ch. efflorescens [J. Ag.|] Kjellm., Ch. pectinata Kylin var. cimbrica 
Rosenv., Ch. Thuretii [Born.] Kylin var. agama Roseny., Ch. virgatula |Harv. | 
Thur. var. ¢etrica Rosenv.). Wieder andere haben nur Tetrasporen (Ch. 
Dumontiae Roseny., Ch. polyblasta Rosenv. und Ch. vinculoides Heydr.). 
Bei zwei Arten sind neben Monosporangien zweigeteilte Sporangien beob- 
achtet worden (Ch. bispora [Boerg.] De-Toni und Ch. occidentalis [Boerg. | 
De-Toni, s. BorrcEseN 1915), schlieBlich ist eine Art beschrieben worden 
(Ch. polyspora [Howe] De-Toni, s. HowE 1914), bei der 8—16 (vielleicht sogar 
32) Sporen im Sporangium gebildet werden. Wo Geschlechtsorgane vor- 
kommen, sind gewohnlich auf den Geschlechtspflanzen auch Sporangien 

1) s. oben 8, 214. 

2) Mit KyLin mégen zu dieser Gruppe die Lemaneaceae, Helminthocladtaceae und 
Chaetangiaceae gerechnet werden. Scumitz (in Engler-Prantl I, 2, 1897) zihlte dazu 
noch die Gelzdzaceen. 
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(Monosporangien) beobachtet worden, so bei Ch. affinis (Howe) De-Toni 
(s. Howr und Hoyr 1916), Ch. gynandra Rosenv. (s. Rosenvince 1909), 
Ch. hallandica Kylin (s. Rosenvince 1909), Ch. rhipidandra Rosenv. (s. 
RosEnvinGE 1909), Ch. Sargassi Boerg. (s. BourcEsEn 1915), Ch. Thuretia 
(Born.) Kylin (s. Rosenvince 1909) und wahrscheinlich Ch. Lauterbachi 
Schm. et Heydr. (Heypricu in Scuumann und Laurersacn 1901, 25). Bei 
den meisten dieser Arten finden sich aber auch mehr oder weniger haufig 
Individuen, die nur Geschlechtsorgane tragen und solche, die nur Sporangien 
haben. Das beruht gewi8 auf dem EinfluB verschiedener auBerer Bedingungen. 
Bei der mit Chantransia nahe verwandten Kylinia rosulata Roseny. scheint 
indessen diese Trennung die Regel zu sein (s. Rosenviner 1909). Ein be- 
sonderes Interesse beansprucht Chantransia efflorescens (J. Ag.) Kjellm. 
Nach Rosenvinces (1909, 85 und 137) eingehender Schilderung liegt hier 
eine strenge Trennung von Geschlechtspflanzen und ungeschlechtlichen 
Pflanzen vor; niemals wurden Sporangien und Sexualorgane auf einem Indi- 
viduum gefunden. Chantransia efflorescens ist nun eine Tetrasporen bildende 
Chantransia-Art; die Tetrasporangien sind paarig geteilt 
(Fig. 97). Nach Kytrn (1906), dem RosenvincEe zustimmt, 
gehért die frither als Rhodochorton chantransoides Reinke 
bezeichnete Art in den Entwicklungskreis der Ch. efflo- 
vescens, sie ist nach ROSENVINGE der Sporophyt, der aus 
den Karposporen entsteht und dessen Sporen wieder Ge- 
schlechtspflanzen erzeugen. Als Argument hierfiir wird 
u. a. das zeitliche Auftreten beider Formen angefiihrt: die 
ungeschlechtlichen Pflanzen treten von April bis Juni, die 
geschlechtlichen von Juni bis August auf. Wir hatten 
also einen typischen Generationswechsel nach Art der 
‘Diplobionten bei einer Nemalionale, miiBten also annehmen, 
daB die Reduktionsteilung im Tetrasporangium stattfindet. 
Der Fall wird dadurch kompliziert, daB bei Ch. efflorescens 


Fig. 97 : 
(nach he Kyu), auch Monosporangien vorkommen, und zwar ebenfalls auf 


Chantransia efflo- besonderen Individuen'), die mit den Tetrasporangien 
rescens. Tetraspo- tragenden gemischt wachsen und gleichzeitig fruktifizieren, 


rangien. aber auch allein oder zusammen mit Geschlechtspflanzen 
p 


auftreten kénnen (LEHMANN 1901, BOERGESEN 1902). Aus 
Rosenvinces Darstellung ist zu schlieBen, da diese Monosporangien tra- 
genden Pflanzen im Entwicklungszyklus die Stelle der Tetrasporangien tra- 
genden vertreten. Konsequenterweise miiBten dann die Monosporangien 
ebenfalls Statten der Reduktionsteilung sein, wofiir es bisher keinen Ana- 
logiefall gibt. Bei den anderen sexuellen Chantransia-Arten besteht ja diese 
scharfe Trennung von Sporangien bildenden und Geschlechtsorgane tragen- 
den Individuen nicht, bei Batrachospermum kommen die Monosporangien 
aut dem Chantransia-Stadium vor, das den Vorkeim der Geschlechtspflanze 
darstellt, oder (Batr. sporulans Sirod. und B. vagum [Roth] Ag.) auf den 
entwickelten Geschlechtspflanzen selbst, ebenso bei Helminthora divaricata 
(Ag.) J. Ag. (SvepELIus 1917, I), Helminthocladia purpurea (Harv.) J. Ag. 
(RosenvincE 1909) und bei Scinaia furcellata (Turn.) Biv. (SvVEDELIUS 1915). 
Obwohl mit Ausnahme von Scinaia zytologische Belege dafiir nicht vor- 
handen sind, ist der Schlu8 unabweislich, daB diese Monosporen haploid 


1) RoseNvINGE (1909, 137) schreibt: ,,Usually each plant bears either tetra- 
sporangia or monosporangia . . .“ Daraus darf wohl geschlossen werden, da8 sich beiderlei 
Sporangien (wie bei anderen Chantransza-Arten, 8. oben) gelegentlich auch auf demselben 
Individuum finden; s. auch RosENVINGE 1917, 282. 
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sind. Anders kénnte es bei der noch mangelhaft bekannten Kylinia rosu- 
data liegen (s. oben). 


Ehe die Zytologie und der Kulturversuch hier nicht das entscheidende 
Wort gesprochen haben, bleibt dieser Fall offen. A priori kann die Méglich- 
keit des Vorkommens einer Reduktionsteilung im Monosporangium nicht 
geleugnet werden. Gute Griinde, auf die wir unten zuriickkommen 
werden, sprechen dafiir, daB es diploide und haploide Tetrasporangien gibt. 
Man kann also sagen: was dem Tetrasporangium recht ist, ist dem Mono- 
sporangium billig. Ist es doch kawm zu bezweifeln, daB zwischen beiden 
genetische Beziehungen bestehen, daB beide morphologisch homolog sind 
und das Tetrasporangium aus dem Monosporangium hervorgegangen ist (s. 
SVEDELIUS 1915, 48 Anm.). 


Man kann sich vorstellen, daB bei einer Monosporangien bildenden 
Form die Reduktionsteilung in der Zygote ausgeblieben ist und damit die 
Notwendigkeit entstand, sie an einen anderen Ort im Entwicklungskreis 
zu verlegen. Aus den diploiden Karposporen sind wieder Pflanzen hervor- 
gegangen, die morphologisch den Geschlechtspflanzen glichen, vielleicht 
auBer Monosporangien urspriinglich auch diploide Gametangien bildeten. 
Diese mégen zunachst auch funktionsfaihig gewesen sein (so wiirde sich er- 
klaren, da die Chromosomenzahl der Diplobionten doppelt so groB ist wie 
die der Haplobionten), der weiteren Verdoppelung der Chromosomenzahl 
wiirde aber wohl sehr bald dadurch ein Riegel vorgeschoben worden sein, 
daS die Gameten funktionsunfaihig geworden waren. Nur dadurch wird 
sich die Art erhalten haben, da die Reduktionsteilung wieder in den Ent- 
wicklungsgang eingeschaltet wurde. Das geschah in den Sporangien durch 
die iibliche Vierteilung der Kerne, die den Ansto8 zur Umgestaltung des 
Monosporangiums in ein Tetrasporangium gegeben haben mag. Der diplo- 
biontische Typus unterscheidet sich vom haplobiontischen auch dadurch, 
daB eimer Kopulation nicht nur eine, sondern zahlreiche Reduktionsteilungen 
folgen. Welche Vorteile fiir die Arterhaltung damit verbunden sind, hat 
SvepEttus (1921) auseinandergesetzt, auf dessen Abhandlung verwiesen sei. 


Der Umstand, dai die Tetrasporangien bei Chantransia efflorescens 
paarig geteilt sind, kann meines Erachtens nicht dafiir ins Feld gefiihrt werden, 
da8B hier keine Reduktionsteilung stattfindet und die Alge haplobiontisch ist. 
Kytrn (1916, I, 567), der diese Meinung auBert, nimmt auf andere Chantran- 
sien Bezug, bei denen Mono- und paarig geteilte Tetrasporangien auf dem- 
selben Individuum erzeugt werden (s. oben) und fiigt zur Stiitze zwei weitere 
Faille an, in denen Geschlechtspflanzen paarig geteilte Tetrasporangien tragen. 
Dieses Argument wiirde eine gewisse Beweiskraft haben, wenn allgemein 
gezeigt wire, daB in paarig sich teilenden Tetrasporangien die Reduktions- 
teilung ‘ausbleibt. Das mu8 Kytin jedoch selbst als unwahrscheinlich be- 
zeichnen. In der Tat spricht alles dafiir, daB die meisten Familien, bei denen 
paarig geteilte Tetrasporangien auf besonderen Individuen vorkommen 
(und das ist, wie wir oben sahen, eine stattliche Anzahl), zum diplobiontischen 
Typus gehéren. — Ich will mich durch diese Bemerkungen nicht unbedingt 
zum Anwalt der Auffassung machen, dab Chantransia efflorescens diplo- 
biontisch sein miisse. Wie schon gesagt, gibt es dafiir zur Zeit keinen Beweis. 
Nicht einmal der Zusammenhang der Geschlechtspflanzen mit den Sporangien 
bildenden Pflanzen steht ja ganz fest, denn er griindet sich nur auf Beobach- 
tungen in der Natur. Sollte sich Rosenvinens Auffassung bestatigen, so 
wiirde man annehmen miissen, da8 der Ubergang vom haplo- zum diplo- 
biontischen Typus im Laufe der Stammesgeschichte nicht nur einmal, sondern 
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mehrfach [mindestens auch in der Familie der Chaetangiaceen*)| statt- 
gefunden hat. es! 
Wir sehen nun von den Nemalionales ab und wenden uns zu den iibrigen 
Florideengruppen. Sind alle ihre Vertreter Diplobionten? Was an zyto- 
logischen Feststellungen hieriiber vorliegt, haben wir oben (S. 214/15) gréB- 
tenteils kennengelernt. Danach ist kein Zweifel, dab bei einer ganzen Reihe 
von Formen die Geschlechtspflanzen haploid, die Karposporen und Tetra- 
sporenpflanzen diploid sind. Ich verzichte darauf, weitere, weniger genau 
untersuchte Falle hier anzufiihren. Auer den Kulturversuchen von Lewis 
(1912), die den genetischen Zusammenhang der Tetrasporenpflanzen mit 
den Geschlechtspflanzen beweisen, gibt es eine ganze Reihe von Naturbeob- 
achtungen, die damit im besten Einklang stehen. So fand z. B. Kyiin (1907) 
von Harveyella mirabilis Schm. et Rke. an der schwedischen Westkiiste 
im Frihling nur Tetrasporenpflanzen, im Winter nur Geschlechtspflanzen. 
Im Hochsommer ist die Alge scheinbar verschwunden; wahrend dieser 
Zeit entwickeln sich wahrscheinlich die Tetrasporenkeimlinge. Die ein- 
jahrige Lawrencia hybrida (D.C.) Lenorm. wird umgekehrt im Winter und 
Frihling mit Tetrasporen, im Juli mit Zystokarpien angetroffen. Ceramium 
tenuissimum fruktifiziert von April bis Juni mit Zystokarpien, Tetrasporen- 
pflanzen treten von Juni bis August auf. Die Entwicklung von Duwmontia 
filiformis verliuft nach Dunns Beobachtungen (1917, 435) an der atlan- 
tischen Kiiste Nordamerikas etwa folgendermaBen: Im Frithjahr sind nur 
ound Pflanzen vorhanden. Die im Maiund Juni freiwerdenden Karposporen 
erzeugen Tetrasporenpflanzen, die im Juni und Juli reifen. Aus den sich 
vermutlich viel langsamer entwickelnden Tetrasporenkeimlingen entstehen 
dann die Geschlechtspflanzen des nachsten Frithjahrs. Umgekehrt geht 
aus Lewis’ (1914) Beobachtungen bei Woods Hole hervor, dab bei vielen 
dort vorkommenden kurzlebigen Rhodophyceen, insbesondere Dasya elegans, 
Griffithsia bornetiana und Polysiphonia violacea die Gametophyten sich viel 
schneller entwickeln als die Tetrasporophyten. Letztere iiberwiegen im 
Juli; aus den Tetrasporen entwickeln sich in wenigen Wochen die Gameto- 
phyten zur Karposporenreife. Die Karposporenkeimlinge iiberwintern 
und gelangen erst im nachsten Sommer zur Tetrasporangienbildung. — 
Ich will diese Beispiele nicht weiter vermehren. Es ist allbekannt, dab von 
vielen anderen Flovideen (namentlich langlebigen) geschlechtliche und un- 
geschlechtliche Individuen gleichzeitig gefunden werden.  Fortlaufende 
Beobachtungen iiber den Entwicklungsverlauf in der Natur liegen nur sehr 
wenige vor, es ist aber klar, da aus diesen Befunden kein Argument gegen 
die Annahme hergeleitet werden kann, da aus Karposporen Tetrasporen- 
pflanzen, aus Tetrasporen Geschlechtspflanzen hervorgehen. Im Einklang 
mit der iiberwiegenden Mehrzahl der Algenforscher diirfen wir es vielmehr 
als sicher ansehen, daS dies in all den Fallen zutrifft, in denen eine strenge 
individuelle Trennung von Geschlechtsorganen und Tetrasporangien vor- 
liegt und das Zahlenverhaltnis der sexuellen und asexuellen Individuen?) 
und deren 6rtliche Verteilung dem nicht widersprechen. Das sind nun gewib 
die meisten Florideen*), aber nicht alle. So gibt es z. B. viele Formen, von 


1) Scinaia ist haplobiontisch, Galaxaura allem Anschein nach diplobiontisch. 

2) Beide brauchen nicht gleich hiufig zu sein. Lewis (1909) fand von Griffithsia 
bornetiana, bei der der Generationswechsel experimentell erwiesen ist, bei Woods Hole 
auf eine Geschlechtspflanze 10 Tetrasporenpflanzen. Annahernd dasselbe Verbiltnis 
wurde ebenda fiir Champia parvula und Chondria tenuissima festgestellt. Allgemein ist 
das zahlenmaifige Uberwiegen der Tetrasporenpflanzen bei den Florideen weit verbreitet. 
Das umgekehrte Verhalten fand RosENVINGE (1917, 281) bei Polyides rotundus. 

3) Von den Nemalionales ist hier wie im folgenden abgesehen. 
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denen wir nur Geschlechtsorgane, andere, von denen wir nur Tetrasporen 
kennen. Teilweise beruht das zweifellos auf mangelhafter Erforschung seltener 
oder schwer zuginglicher Arten. Aber gewiB nur teilweise. Bei der mehr- 
fach eingehend untersuchten Dudresnaya purpurifera sind Tetrasporen 
offenbar sehr selten, wahrend sie bei anderen Arten der gleichen Gattung 
(D. coccinea, D. australis) hautig vorkommen. Ahnlich steht es mit der Gattung 
Halarachnion Kiitz. Von H. ligulatum sind nur Geschlechtspflanzen bekannt, 
von H. floridanum (J. Ag.) De-Toni kennt man Zystokarpe und Tetrasporangien 
(De-Tont, Sylloge VI, 1924, 572). Tetrasporen scheinen ebenfalls zu fehlen 
bei Naccaria, Atractophora, Bonnemaisonia asparagoides. Es ist nicht an- 
zunehmen, daB dieselben in all diesen Fallen von den Untersuchern iiber- 
sehen worden wiiren, wenn sie auf Individuen, die den Geschlechtspflanzen 
morphologisch gleichen, in regelmiSigem Wechsel mit diesen auftreten 
wiirden. Sollen wir annehmen, daB sie vielleicht auf Zwergpflanzen vor- 
kommen, die wegen ihrer Kleinheit den Beobachtern entgangen oder wegen 
abweichenden Baues nicht als zu der betreffenden Art gehérig erkannt 
worden sind? Keine der Formen ist bisher kultiviert worden; die Cutleriaceen 
und Laminariaceen haben uns gelehrt, daB wir vor Uberraschungen nicht 
sicher sind. Wenn aber innerhalb ein und derselben Gattung bei einer Art 
Tetrasporenpflanzen fehlen, bei einer anderen, nahe verwandten normal 
gestaltete Thalli mit Tetrasporangien vorkommen, so ist es doch wenig wahr- 
scheinlich, daB erstere ganz abweichend gestaltete Zwergsporophyten bilden 
sollte. Noch schwieriger wird die Sache, wenn wir sehen, daB ein und die- 
selbe Art in gewissen Gegenden ausschlieBlich mit Geschlechtsorganen an- 
getroffen wird, in anderen auch Tetrasporenpflanzen vorkommen. Das 
trifft z. B. fiir Glotostphonia capillaris zu. Weder an der dainischen noch an 
der franzésischen Kiiste sind von dieser Pflanze Tetrasporen gefunden worden 
(ROSENVINGE 1917, 278), wahrend anderwiarts, so an der hollandischen 
Kiiste, Geschlechtspflanzen und Tetrasporenpflanzen vorkommen (s. VAN 
Goor 1923, 51). Nach den Angaben von Ottmanns (1898, 110), dessen 
Material von Helgoland stammt, wo auch Tetrasporen zu fehlen scheinen, 
ist Kernkopulation im Karpogon vorhanden, der Trichogyne haften in 
typischer Weise Spermatien an, die auch mit ihr verschmelzen. An dem 
Vorkommen eines normalen Sexualakts kann also nicht gezweifelt werden. 
Wenn nun der Bildung der Zystokarpien, die RosENVINGE an der danischen 
Kiiste gefunden hat, auch eine Karyogamie vorausgeht, so bleibt kaum eine 
andere Moéglichkeit als die, da8 hier die Reduktionsteilung im Karpogon 
stattfindet, wahrend sie an anderen Standorten ins Tetrasporangium verlegt 
ist. RoseNvINGE zieht denn auch diesen Schlu8 und Kyurn (1916, I) folgert 
das gleiche fiir Dudvesnaya purpurifera, Naccaria, Atractophora und. auch 
Bonnemaisonia. Letztere unterscheidet sich nun von den haplobiontischen 
Nemalionales dadurch, daB ihre Geschlechtspflanzen Kerne mit 20 Chromo- 
somen, also die fiir die — soweit man das nach den bisherigen Untersuchungen 
sagen kann — Diplobionten typische Zahl haben. Aus diesem und anderen 
Griinden wiirde man schlieBen kiénnen, daB die haplobiontische Beschaffen- 
heit hier sekundir entstanden, d.h. von der diplobiontischen durch Ausfall 
der Tetrasporenpflanze herzuleiten ist. Es ware nicht besonders erstaunlich, 
wenn in solchen Fallen die Reduktionsteilung auch einmal auf das Stadium 
der Karposporenbildung verschoben ware, wie das WoLrE (1904) urspriing- 
lich — allerdings zu Unrecht — fiir Nemalion angenommen hat. 

Fiir das Fehlen der Sexualorgane und das ausschlieBliche Vorkommen 
von Tetrasporen sind Beispiele die meisten Arten der Gattung Rhodochorton 
und Hildenbrandtia, Rhododermis Georgii (Batt.) Coll., Acrodiscus Vidovichi 


299 Algen. 


(Menegh.) Zan., Tvailliella intricata Batters. Nachdem KyLin (1906) sehr 
wahrscheinlich gemacht hat, da® Rhodochorton chantransoides in den Ent- 
wicklungskreis der Chantransia efflorescens gehért (s. S. 218), ist die Frage 
aufzuwerfen, ob nicht bei den anderen Arten ahnliche noch unbekannte Zu- 
sammenhiinge bestehen (s. hieriiber auch Rosenvince 1923/24, 388). Dab. 
das allgemein gilt, halte ich allerdings nicht fiir sehr wahrscheinlich. So 
haben wir also damit zu rechnen, daB es Florideen mit normal entwickelten 
(paarig geteilten) Tetrasporangien gibt, in denen die Reduktionsteilung aus- 
bleibt, und der ganze Entwicklungsgang sich ohne Kernphasenwechsel (ver- 
mutlich in der Diplophase) abspielt. Leider fehlt auch hier vollig sowohl 
die zytologische Untersuchung der Tetrasporangien wie auch der Versuch, 
das Schicksal der Tetrasporen zu verfolgen. 

Ein Diplobiont kann auch dadurch zum Haplobionten werden, da das 
Karpogon sich parthenogenetisch entwickelt. Angaben iiber mutmaBliche 
Parthenogenesis beiFlorideen sind in der Literatur mehrfach aufgetaucht. 
Davis (1896, I) hat es fiir einige Batrachospermum-Arten angenommen, ferner 
(1896, III) fiir Ptilota plumosa und Pt. serrata, bei denen er nur weibliche und 
Tetrasporen tragende Pflanzen, nicht aber mainnliche gefunden hat. DaB die 
Angabe iiber Batrachospermum irrig ist, wird wohl heute von niemandem 
mehr bezweifelt. Nachdem Purtiips (1897) an der englischen, Kyirin (1923) 
an der schwedischen Kiiste mannliche Exemplare von Ptilota plumosa an- 
getroffen haben, wird man auch die anderen Angaben von Davis vorlaufig 
mit Vorbehalt aufnehmen miissen. Ausgeschlossen ist es freilich nicht, dab 
ein und dieselbe Art sich sexuell und parthenogenetisch fortpflanzen kann. 
Das kénnte z. B. nach Rosenvinces (1917, 169) Beobachtungen fiir Fur- 
cellaria fastigiata zutreffen. Er sah hier aus einem unbefruchteten Karpogon 
(dessen kurze Trichogyne keine Spuren von Spermatien aufwies) einen sporo- 
genen Faden auswachsen. Fiir Petrocelis Hennedy: beschreibt RosENVINGE 
ahnliches. Das bekannteste Beispiel ist KucKucks (1912) Platoma Bairdit 
(Farl.) Kuck. Bei dieser Pflanze kommen nur weibliche Sexualorgane (die 
sich zu Zystokarpien entwickeln) und (kreuzgeteilte) Tetrasporen — die ge- - 
wohnlich, aber nicht immer auf besonderen Individuen sitzen — vor. Der 
Fall wird in der Literatur allgemein als Parthenogenesis bzw. Apogamie ge- 
deutet und meist als einzig sicheres Beispiel fiir deren Vorkommen bei den 
Florideen aufgetiihrt. Da die zytologische Untersuchung aussteht, halte ich 
diese Sicherheit noch nicht fiir begriindet. Wir brauchen nur an die Laboul- 
beniaceen zu denken, wo es auch Formen mit Karposporen, Antheridien und 
Befruchtung durch Spermatien gibt, auBerdem solche, bei denen die Anthe- 
ridien weggefallen sind (Laboulbenia gyridinarum Thaxt. und L. chaetophora 
Thaxt.). In beiden Fallen ist aber normaler Kernphasenwechsel anzunehmen;, 
im letzteren kommt die Diplophase nachgewiesenermafen durch Autogamie 
zustande, die Haplophase wird wie iiblich im jungen Ascus wiederhergestellt. 
Ks eriibrigt sich daher vorlaufig, die Frage zu diskutieren, ob die Zysto- 
karpien (und teilweise zugleich Tetrasporangien) bildenden Pflanzen der 
Platoma Bairdii diploid, wie Svepexius (1914, II, 115) will, oder haploid sind, 
wie Kytrn (1916, I, 558) annimmt. Der véllige Ausfall des Sexualaktes wiirde 
aber jedenfalls zur Folge haben miissen, daS auch der Kernphasenwechsel 
wegbleibt. Daher ist es mir nicht verstindlich, daB Svepexrus (1914, II, 114) 
in den Tetrasporangien der Platoma, die auf Geschlechtspflanzen vorkommen, 
Reduktionsteilung vermutet. 

_ Fir dieses Vorkommen von Tetrasporangien und Sexualorganen auf 
einem Individuum gibt es nun bei denjenigen Florideen, bei denen normale 
geschlechtliche Fortpflanzung nachgewiesen ist, eine ganze Reihe von Bei- 
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spielen. Meist sind es Ausnahmefille, bei einigen Arten (z. B. Spermothamnion 


voseolum [Ag.| Pringsh.) kommt es aber haufiger vor. Ich stelle zunichst die 
mir bekannten Faille zusammen: 


Chaetangiaceae), 

Galaxaura adriatica Zan. (HArvey-Gisson und Knieut 1913, 307). 
Tetraedrisch geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 

G. Giesingiana Zan. (KsELtMAN 1900, 21 und 79). Paarig geteilte 
Tetrasporangien + Q Geschlechtsorgane. 

Dumontiaceae. 

Dudresnaya coccinea (Ag.) Crouan (ARDISSONE 1881, 189). Quer- 
geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 

D. purpurifera J. Ag. (REINKE 1878, 300). Quergeteilte (2) Tetra- 
sporangien + Geschlechtsorgane. 

Nemastomaceae. 
Platoma Bairdii (Farl.) Kuck. (Kucxuck 1912, 202). Paarig 
geteilte Tetrasporangien + 2 Geschlechtsorgane. 
Rhizophyllidaceae. 

Polyides rotundus (Gmel.) Grev. (Stnova 1912, 284, Fig. 35). Paarig 

geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 
Squamariaceae. 

Cruoria pellita (Lyngb.) Fr. (RosenvincE 1917, 182). Quergeteilte 
Tetrasporangien + Karpogone. 

Cruortella Crn. (Scumirz-HavupTFLeiscH in ENGLER-Prantt, Nat. 
Pflfam. 1897, I, 2, 536. Angabe in der Gattungsdiagnose ohne 
Artbezeichnung). Tetrasporangien + Antheridien + Zysto- 
karpien. ; 

Petrocelis Hennedyi (Harv.) Batt. (RosENvINGE 1917, 180). Paarig 
geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 

Corallinaceae. 

Lithophyllum Lenormandi (Aresch.) Rosan. (Fosiie 1891, 12). 
Quergeteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 

Lithothamnion flavescens Kjellm. (Stvova 1912, 304). Quergeteilte 
Tetrasporangien + Zystokarpien. 

L. Strémfeltii Fosl. (Fostizn 1895, I, 148). Quergeteilte Tetra- 
sporangien + Geschlechtsorgane. 

Melobesia farinosa Lamx. (Fostie 1905, II, 98). Quergeteilte Tetra- 
sporangien + Karpogone + Antheridien. 

Gigartinaceae. 

Phyllophora membranifolia (G. et W.) J. Ag. (ARpISsonE 1881, 

189, zit. GrirriTHs). Tetrasporangien + Zystokarpien. 
Rhodophyllidaceae. 

Catenella Opuntia Grev. (Harvey-Gipson 1892, 70, 72). Quer- 
geteilte Tetrasporangien + Karpogone -+ Antheridien. ' 

Rhabdonia tenera J. Ag. (OstprHouT 1896, 420).  Quergeteilte 
Tetrasporangien + Geschlechtsorgane. 

Solieria chordales J. Ag. (BorNEtT-THureET 1876, 31). Quergeteilte 
Tetrasporangien + Geschlechtsorgane. 

S phaerococcaceae. . ai 

Gracilaria confervoides Grev. (CuurcH 1919, 332). Paarig (?) ge- 
teilte Tetrasporangien + Karpogone + Zystokarpien + <An- 
theridien. 


1) Die Reihenfolge der Familien wie bei Kyiin (1923, 1925). 
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Hypnea Valentiae (Turn.) Mont. (Harvey-Gipson und Knicut 


Rhodymeniaceae. 


1913, 308). Quergeteilte Tetrasporangien +- Zystokarpien. 


Bindera saccata (Harv.) J. Ag. (De-Toni, Sylloge IV, 2, 549). Paarig 


geteilte Tetrasporangien -+- Zystokarpien. 


Chylocladia kaliformis (Good. et Woodw.) Grey. (BorNET-THURET 


1876, 31; Lorsy 1904, 86). Tetraedrisch geteilte Tetraspor- 
angien + Geschlechtsorgane. 


Lomentaria uncinata Menegh. (WesBer 1891, 226). Tetraedrisch 


geteilte Tetrasporangien + Antheridien ? ?+). 


Rhodymenia erythraea Zan. (Hooxer und Harvey, zit. nach DE- 


Tont, Syll. alg. IV, 2, 512). Paarig geteilte Tetrasporangien + 
Zystokarpien. 


Ceramiaceae. 
Antithamnion americanum (Harv.) Farl. (Farrow 1881, 123). Paarig 


A. 
As 
A. 


geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 

boreale (Gobi) Kjellm. (RosENvINGE 1923/24, 370). Paarig ge- 
teilte Tetrasporangien + Antheridien. 

Plumula (Ellis) Thur. (Rosenvince 1923/24, 367). Paarig ge- 
teilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 

tenuissimum (Hauck) Schiffner (Hauck 1878, I, 186). Paarig 
geteilte Tetrasporangien + Antheridien. 


Callithammion Bailey Harv. (Yamanoucuti 1906, 425; Davis 1910, 


(oe 


528). Tetraedrisch (?) geteilte Tetrasporangien + Geschlechts- 
organe. | 

Brodiaei Harv. (Kyun 1907, 169). Tetraedrisch geteilte Tetra- 
sporangien + Karpogone. 


C. cordatum Borges. (BORGESEN 1909, 11; 1915/20, 217). Tetraedrisch 


G) 
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geteilte Tetrasporangien + 2 Geschlechtsorgane. 


. corymbosum (Sm.) Lyngb. (Crouan 1867, 137; Bornet-THURET 


1876, 31; THuret-Bornet 1878, 69). Tetraedrisch geteilte 
Tetrasporangien + 2 und 3 Geschlechtsorgane. 


. fruticulosum J. Ag. (Kyun 1907, 157).  Tetraedrisch geteilte 


Tetrasporangien + Karpogone + Antheridien. 


. Furcellariae J. Ag. (ROSENVINGE 1923/24, 344). Zweigeteilte 


Sporangien + Prokarp. 


. Hookert (Dillw.?) Harv. (Harvey-Grpson und Knieur 1913, 


307). Tetraedrisch geteilte (?) Sporangien +- Geschlechtsorgane. 


. spiniferum Kylin (Kytin 1907, 161). Tetraedrisch geteilte 


Tetrasporangien + Q und 3g Geschlechtsorgane. 


. tetragonum (With.) Ag. (RosENVINGE 1923/24, 320). Tetraedrisch 


geteilte Tetrasporangien + Prokarp. 


. ciliatum (Ell.) Ducl. (Worontcutn 1909, 279). Tetrasporangien 


+ Zystokarpien. 


. corcinatum (Kiitz.) J. Ag. (DE-Tont 1922, 31). Tetrasporangien 


+ Antheridien. 


. pedicellatum DC. (Davis 1910, 528). Tetraedrisch (?) geteilte 


Tetrasporangien + Geschlechtsorgane. 


. rubrum (Huds.) Ag. (Davis 1905, III, 449). Tetraedrisch (?) ge- 


teilte Tetrasporangien + Geschlechtsorgane. 


; 1) Von Norr (1896, 163) wird die Richtigkeit dieser Angabe bezweifelt. Er halt 
die vermeintlichen Antheridien fiir Haftorgane. 
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Dohrniella neapolitana Funk (Funk 1922, 235). Tetraedrisch ge- 
teilte Tetrasporangien + Antheridien (?). 

Griffithsia bornetiana Farl. = Gr. globifera (Harv.) J. Ag. (LEwIs 
1909, 671; BORGESEN 1910, 207). Abnorme Tetrasporangien ++ 
Antheridien (Lewis).  Tetraedrisch geteilte Tetrasporangien 
+ 2 Geschlechtsorgane (BORGEsEN). 

Gr. setacea (Ellis) Ag. (Wricur 1879, 505). Tetraedrisch geteilte 
_Tetrasporangien + Antheridien (?)2), 

Lejolisia mediterranea (SCHIFFNER 1916, 136).  Tetraedrisch ge- 
teilte Tetrasporangien + 2 und 3 Geschlechtsorgane (s. Fig. 98). 

Plumaria elegans (Bonn.) Schm. (Knicur 1923, 348). Tetraedrisch 
geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien?). 

Ptilota plumosa Ag. (BUFFHAM 
1896, 189). Tetraedrisch ge- 
teilte Tetrasporangien + 9 Ge- 
schlechtsorgane. 


Fig. 98 (nach SCHIFFNER). Lejolisia mediter- Fig. 99 (mach Kyun). Spermothamnion 
ranea mit Tetrasporangium, Antheridium und roseolum mit Tetrasporangium, Antheri- 
Prokarp. dium und Karposporen. 


Ptilothamnion Schmitzii Heydr. (HEypricu 1893, 75). Tetraedrisch 
geteilte Tetrasporangien + 9 und 3 Geschlechtsorgane. 

Rhodochorton penicilliforme (Kjellm.) Rosenv. (RosEenvInGE 1923/24, 
389). Paarig geteilte Tetrasporangien + Antheridien. 


1) Die vermeintlichen Antheridien Wriauts sind wahrscheinlich Tetrasporangien, 
die von einem Olpidium infiziert waren (s. Wricuts Figuren auf Taf. XII). 

2) In diesem Falle handelt es sich um ein in der Natur ausgefiihrtes Experiment: 
Ein Teppich yon Plmaria wuchs an einem Hafendamm und war total beschattet von 
dichten Rasen von /ucus serratus. An einer Stelle wurde /. serratus entfernt, so daB 
die Plumaria stirker beleuchtet war. An dieser Stelle traten nach 8 Tagen an den 
Pflanzen, die zu Beginn des Versuchs junge Zystokarpien trugen, Tetrasporangien 
auf. Die Pflanzen, die unter der /ucus-Decke weiter gewachsen waren, hatten keine 
Tetrasporangien gebildet. — Wenn sich dieses Ergebnis bestiitigt, so wire es sehr wichtig. 
Das zytologische Verhalten dieser experimentell erzeugten Tetrasporangien scheint leider 
nicht gepriift worden zu sein. Ich kann den Verdacht nicht ganz unterdriicken, daB die 
mutmaflichen Zystokarpien Parasporenhaufen waren, nachdem so erfahrenen Algologen 
- wie KJELLMAN und KyLin diese Verwechslung passiert ist (s. KyLIN 1923, 58). 
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Seirospora granifera (Menegh.) De-Toni (Arpissone 1881, 189) ? 
Tetraedrisch geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. Zu- 
sammenhang nicht ganz sicher. 

Spermothamnion roseolum (Ag.) Pringsh. (N. Princsuer, 1861, 340; 
Bornet-THuRET 1876, 31; Kyzin 1907, 149; 1916, IT, 85; 1923, 
55; Lewis 1909, 683; RosEnvinGE 1923/24, 304). Tetraedrisch ge- 
teilte Tetrasporangien + 2 und g Geschlechtsorgane (s. Fig. 99). 

Sp. Twrneri*) (Mert.) Aresch. (Davis 1910, 528). Tetraedrisch ge- 
teilte Tetrasporangien + Geschlechtsorgane. 

Spyridia filamentosa (Wulf.) Herv. (BurrHam 1888, 265). Tetra- 
edrisch geteilte Tetrasporangien + Q Geschlechtsorgane. 


Delesseriaceae. 
Gonimophyllum Buffhami Batt. [GruBB 1925, 201?)]. Tetrasporen- 
ihnliche Bildungen ++ Antheridien. 
Nitophyllum punctatum (Stackh.) Grey. (SvepELIus 1914, IT, 106). 
Monosporen + 2 Geschlechtsorgane. 


Rhodomelaceae. 

Brongniartella byssoides (Good. et Woodw.) Schm. (BurrHam 1888, 
263; Harvey-Gisson und Knicur 1913, 307). Tetraedrisch 
geteilte Tetrasporangien + Antheridien (BurrHam).  Tetra- 
sporangien + Geschlechtsorgane (HARVEY-GrBson und KnicuHr). 

Laurencia hybrida (DC.) Lenorm. (Harvey-Grpson, KNIGHT, 
Cosurn 1913, 8). Tetraedrisch geteilte Tetrasporangien ++ Zysto- 
karpien. 

Polysiphonia fibrillosa Harv. (BorNnEt-THURET 1876, 31). Tetra- 

edrisch geteilte Tetrasporangien + Geschlechtsorgane. 
. pavadoxa Thur. (ARDISSONE 1881, 189, zit. ScHousBoE). Tetra- 
edrisch geteilte(?) Tetrasporangien + Zystokarpien. 
. sanguinea (Ag.) Zan. (J. AGARDH, Spec. algar. II. 1863, 983). 
Tetraedrisch geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 
. Schousboet Thur. (BoRNET und THURET 1876, 66). Tetraedrisch 
geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 
. urceolata Grey. (BurrHam 1893, 298). Tetraedrisch geteilte 
Tetrasporangien + Antheridien. 
. variegata (Ag.) Zan. (FALKENBERG 1882, 177; GorBEL 1913, 416, 
Fig. 406). Tetraedrisch geteilte Tetrasporangien + Zystokarpien. 
. violacea (Roth) Grev. (Yamanoucuti 1906, 425; Harvey-Grs- 
son und Knicutr 1913, 305). Unvollkommen geteilte Tetra- 
sporangien + 9 oder g Geschlechtsorgane (YAMANOUCHI). Tetra- 
sporangien + Zystokarpien (Harvey-Gisson und KyiGurt). 
Pterosiphonia bipinnata (P. u. R.) Fikbg.*) (Rice und Daxeiry 
1912, 165). Tetraedrisch geteilte Tetrasporangien + Zysto- 
karpien. 
Wir sehen aus dieser Liste, daB das gleichzeitige Vorkommen von Tetra- 
sporen und Geschlechtsorganen auf einem Individuum in den verschiedensten 
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1) Diese Art wird vielfach fiir identisch mit S%. roseolum gehalten oder beide 
werden als Varietiten einer Art (S?. repens [Dillw.] Rosenv.) angesehen. DE-ToNI 
(Sylloge VI, 1924) halt die Trennung aufrecht. Ein Teil der bei S¢. roseolum auf- 
gefiihrten Literaturangaben diirfte sich auf Sf. Zaurnerz beziehen. 

2) GRUBB bezweifelt, daB es sich in dem ihr vorliegenden Material um die para- 


sitische Alge Gonimophylium handelt und halt es fiir wahrscheinlicher, da8 es abnorme 
Auswiichse von Wtophyllum laceratum waren. 


3) Bestimmung der Art unsicher. 
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Verwandtschaftskreisen gelegentlich auftritt, besonders hiufig bei den 
Ceramiaceen (Spermothamnion roseolum!). Das hat Harvny-Gisson, Knicur 
und Cosurn (1913) u. a. AnlaB zu grundsitzlichen Zweifeln an YAMANOUCHIS 
Annahme des regelmaSigen Wechsels von Geschlechtspflanze und Tetra- 
sporenpflanze gegeben. Auch OLrmanns (1923, Bd. ITI, 146), auf dessen Vor- 
stellungen ich unten kurz zuriickkommen werde, griindet zum Teil auf diese 
Ausnahmefalle seine Bedenken gegen die selbstindige Stellung der Tetra- 
sporenpflanze im Entwicklungsgang. Wie Yamanovucut (1906, 425) ausein- 
andergesetzt hat, kommen fiir die zytologische Deutung der Erscheinung zwei 
Méglichkeiten in Betracht: die Tetrasporen tragende Geschlechtspflanze kann 
haploid oder diploid sein. Im ersten Falle wird man bei der Tetrasporenbildung 
das Ausbleiben der Reduktionsteilung und normale Befruchtung derKarpogone 
erwarten miissen; im zweiten wird im Tetrasporangium die Chromosomenzahl 
reduziert werden; wenn es zur Entwicklung von Zystokarpien kommt, so 
ware dann somatische Parthenogenesis zu vermuten. Da8 auch einmal 
diploide Gameten kopulieren, ist natiirlich a priori nicht ausgeschlossen; 
wir hitten dann Gigas-Formen zu erwarten, von deren Auftreten. bei den 
Rhodophyceen meines Wissens aber nichts bekannt ist. YAMANOUCHI ist ge- 
neigt, sich fiir die erste Moéglichkeit zu entscheiden, und ich glaube, daB er 
damit in den meisten Fallen recht behalten wird. Es wiirde sich also um 
Geschlechtspflanzen handeln, die Tetrasporangien bilden, waihrend man bei 
Verwirklichung des zweiten Falles von Tetrasporenpflanzen mit Geschlechts- 
organen sprechen wiirde. Die Forderung, diese interessanten Erscheinungen 
durch zytologische Untersuchungen aufzuklaren, ist fast von jedem Forscher 
erhoben worden, der sich damit beschaftigt hat. Die tatsachlich durchgefiihrten 
Untersuchungen erstreckten sich aber leider bis ganz vor kurzem nur auf 
Falle, in denen es zu einer eigentlichen Tetrasporenbildung nicht kommt und 
sind deshalb nur bedingt verwertbar. Es sind die Arbeiten von YAMANOUCHI 
(1906), Lewrs (1909) und Svepettus (1914, II). Yamanoucut fand auf mann- 
lichen Pflanzen’ von Polysiphonia violacea in seltenen Fallen Gebilde, die 
aiuBerlich den Tetrasporenmutterzellen glichen. Sie enthielten einen Kern, der 
gewohnlich ungeteilt blieb, obwohl sich von der Peripherie der Zelle her Ansitze 
zur Zellteilung zeigten, die ganz denen glichen, die man bei normalen Tetra- 
sporangien sieht; sie blieben aber in den Anfangsstadien stecken. Hinige Male 
hat YAMANOoUCcHI Teilung des Kerns beobachten und dabei feststellen kénnen, 
daB 20 Chromosomen auftreten. Der Kern war also haploid. Lewis’ Befunde 
an Griffithsia bornetiana sind ahnlich. Die Pflanze erzeugte normale Anthe- 
ridien und erwies sich als haploid; die ersten Stadien der Sporangienentwick- 
lung stimmten duBerlich mit der der normalen Tetrasporangienentstehung 
iiberein, doch erreichten weder der Kern noch die Zelle selbst die GréBe der 
diploiden Sporangien (Kernplasmarelation). Die vom Rand aus beginnende 
Furchung schritt niemals bis zur Mitte fort. Der Kern teilte sich meist mehrfach 
offenbar unregelmaBig, da die schlieBlich auftretenden 4—8 (in einem Falle 16) 
Kerne verschieden groB waren. Entwicklungsfahig diirften die Gebilde nicht 
gewesen sein. — Die auf weiblichen Pflanzen von Nitophyllum punctatum 
auftretenden Tetrasporenanlagen, die SvepELIUS untersucht hat, zeigten in 
den Anfangsstadien der Entwicklung ebenfalls weitgehende Ubereinstimmung 
mit normalen Tetrasporangien. Fiir Nitophyllum ist die urspriingliche Viel- 
kernigkeit der Anlagen charakteristisch. Normalerweise tritt zunachst noch 
Kernvermehrung ein, ein Teil dieser diploiden Kerne degeneriert, wahrend 
andere sich zur Reduktionsteilung anschicken. Nur einem gelingt es, diese 
vollstindig durchzufiihren; die nach der homdotypischen Teilung vor- 
handenen 4 Kerne werden die Grundlage der 4 Tetrasporen (Fig. 100). In 
Nae 
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den nachgewiesenermaBen haploiden Sporangienanlagen der weiblichen 
Pflanze!) zeigt sich auch zunichst die Kernvermehrung. Ein Kern hebt 
sich bald durch seine GréBe hervor, waihrend die tibrigen degenerieren (Fig. 101). 
Die Vierteilung dieses Kerns bleibt aus, das haploide Sporangium erzeugt 
eine Monospore, die ausschliipft und aller Wahrscheinlichkeit nach eine 
neue weibliche Pflanze erzeugt. — Ganz neuerdings haben Scnussnia und 
Opt (1927) die Frage an Spermothamnion roseolum zu lésen gesucht, aber 
keine entscheidenden zytologischen Belege beibringen kénnen. 

Es bleibt also noch aufzukliren, wie sich die auf Geschlechtspflanzen 
auftretenden Tetrasporangien verhalten, die die typische Vierteilung erfahren. 
Ich glaube, da8 man auch hier das Ausbleiben der Chromosomenreduktion 
dann finden wird, wenn die betreffende Pflanze normale Zystokarpien bildet. 
Das laBt jedenfalls auf normale, haploide Gameten schlieBen— Die Tetraden- 
teilung als solche steht in keinem notwen- 
digen Zusammenhang mit der Chromosomen- 
reduktion, wie wir aus zahlreichen Beobach- 
tungen an anderen Pflanzen (Pilzen, Phanero- 


Fig. 100 (nach SVEDELIUS). Mitophyllum punctatum. Normale Tetrasporenentwicklung 

aus der vielkernigen Tetrasporangiumanlage. a Vielkerniges Tetrasporangium, einige 

Kerne schon degeneriert, drei in Diakinese. % Tetrasporangium mit dem definitiven 

Tetrasporenmutterkern in Diakinese. Die iibrigen Kerne degeneriert. c Tetrasporen- 
tetrade mit einkernigen Tetrasporen. 


gamen) wissen. Wenn SvepELIus daher (1914, II, 113) iiber die haploiden 
Sporangien von Natophyllum schreibt: ,,Folglich kann die Sporenanlage 
ganz einfach sich nicht teilen, da der siegende Kern schon vorher die 
reduzierte Chromosomenzahl hat, und da keine Reduktionsteilung statt- 
findet, tritt also auch keine Vierteilung in Tetrasporen ein, sondern wir erhalten 
aus diesem Grunde nur eine ,Monospore‘‘* — so kann ich dem nicht bei- 
pflichten. — Anders scheint die Sache zu liegen, wenn an Pflanzen, die 
vorwiegend Tetrasporangien tragen, einzelne funktionsunfahige Geschlechts- 
organe gebildet werden. Dies scheint erheblich seltener zu sein. Aus 
obiger Liste geht hervor, da8 recht haufig Tetrasporangien zusammen mit 
Zystokarpien (also funktionsfahigen Karpogonen) gefunden werden. Der 
seltenere Fall (Tetrasporenpflanze mit Geschlechtsorganen) trifft wahr- 


1) SVEDELIUS wies auch nach, da8 diese Pflanze normale Zyst i rpdinlon 
. okarpien mit dipl 
Karposporen erzeugte; die Karpogone waren also befruchtet warden! ‘ eines 
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scheinlich auf eine von Lewis (1909, 683) erwihnte Pflanze von Spermo- 
thamnion Turner (roseolum) zu, die normale Tetrasporangien und (vereinzelt ?) 
Prokarpien trug. Ferner gehéren hierher Beobachtungen Ky1ins (1916, IT, 86) 
an Spermothamnion voseolum, der bei Individuen, die eine grobe Menge 
Tetrasporangien produzierten, Prokarpe, aber keine entwickelten Gonimo- 
blasten fand+), die Angaben von Scuussnia@ und OpLE (1927) tiber die gleiche 
Art und Rosenvinces Beobachtung (1923/24, 320) an einem normale Tetra- 
sporangien bildenden Exemplar von Ceramium tetragonum, das unentwickelte 
Prokarpe aufwies. Hier méchte ich annehmen, da8 die Pflanzen diploid waren 
und die Tetrasporenbildung unter Reduktionsteilung verlief. Auch die Exem- 
plare von Rhodochorton penicilliforme, an denen RosENVINGE (1923/24, 389) 
neben Tetrasporangien Antheridien fand (Karpogone sind in der ganzen 
Gattung nicht_bekaynt), méchte ich fiir diploid halten, ebenso wie die nur 
Tetrasporen bildenden Exemplare dieser und der anderen Arten der Gattung 
und anderer Florideen, die sich nur durch Tetrasporen, also ohne Kernphasen- 
wechsel fortpflanzen, es sei denn, da8 hier bisher verborgen gebliebene Gameto- 
phyten noch entdeckt werden. So- 
nach wiirden wir also zwei Fille von 
Tetrasporangien, die sich ohne Re- 
duktionsteilung entwickeln, zu unter- 
scheiden haben: haploide und diploide. 

Das Vorkommen von Tetra- 
sporangien auf Geschlechtspflanzen 
bzw. von Geschlechtsorganen auf Te- 
trasporenpflanzen erscheint iibrigens 
nicht so sonderbar, wie es oft hin- 
gestellt wird, wenn wir es im stammes- 
geschichtlichen Zusammenhang _be- 
ee ie Wemmins riebite ist, daB. Glew" 571561 (nach SyEDuLIUS). Witophy lume 
diplobiontischen Florideen von den punctatum. Mebrkerniges Sporangium, das 
haplobiontischen abstammen, und daB sich auf einer Geschlechtspflanze entwickelt 
das Tetrasporangium auf das Mono- hat. Mehrere Kerne in Degeneration. Der 
sporangium zuriickgeht, dann handelt gro8e Kern in der Mitte ist der definitive 

: : ; : Monosporenkern. 
es sich einfach um einen Atavismus, 
denn bei den Haplobionten entstehen 
ja die Monosporen auf den Geschlechtspflanzen. Erst dadurch, dab eine 
besondere diploide Generation eingeschaltet und die Reduktion im Tetra- 
sporangium lokalisiert wurde, hat sich die Trennung vollzogen, die aber 
eben keine ganz scharfe ist (vgl. Svepetius 1915, 44 und 48), 

Im vorstehenden war vorwiegend von den zytologischen Verhaltnissen 
die Rede, wie sie sich im sogenannten Kernphasenwechsel widerspiegeln. 
Wir miissen noch einige Bemerkungen iiber den Generationswechsel 
anschlieBen. Bei der in den letzten Jahren sehr lebhaft gefithrten Erorterung 
der Frage, ob beides identisch ist oder nicht, haben aus begreiflichen Griinden 
gerade die Florideen eine hervorragende Rolle gespielt. Ich glaube daraut 
verzichten zu kénnen, in eine ausfiihrliche Diskussion all der dariiber 
ceiuBerten Meinungen?) einzutreten, da die Frage m. W. im wesentlichen 

1) Bei Spermothamnion roseolum scheinen sonach Geschlechtspflanzen mit Tetra- 
sporangien und Tetrasporenpflanzen mit Geschlechtsorganen vorzukommen. 

2) Vgl. besonders die Arbeiten von SrRASBURGER (1906), YAMANOUCHI (1906), 
Davis (1910), Bonner (1914), SvepDELIus (1911, 1915, 1916, 1921), CLAUSSEN (1915), 
Buper (1916), RenNeR (1916), GorLpri- FISCHER (1916), KYLIN (1916, I; 1917, III), 
TISCHLER (1917) und die Darstellung bei OLrMaNNs (1923, Bd. III). Der Begriff Kern- 
phasenwechsel wurde yon VUILLEMIN (1908, 85) gepragt. 
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entschieden ist und die Differenzen der Standpunkte wenigstens zum Teil 
auBerer Natur sind. Es bedarf keiner Bezugnahme auf die bekannten 
Versuche von Marcuat, H. Worontn u. a. an Moosen und Farnen, um den 
Satz zu begriinden, da8 zwischen Kernphase und Gestaltung der geschlecht- 
lichen oder ungeschlechtlichen Generation einer Pflanze kein ursachlicher Zu- 
sammenhang besteht. Die einfache Betrachtung des normalen Entwicklungs- 
verlaufes der Florideen lehrt das zur Evidenz. Derselbe zerfallt bekanntlich 
bei den Haplobionten in zwei, bei den Diplobionten in drei Abschnitte, die als 
Generationen zu bezeichnen sind und Gametophyt, Karposporophyt 
und Tetrasporophyt genannt werden. Daf die Karposporophyten der 
Haplo- und Diplobionten homologe Bildungen sind, kann schlechterdings 
nicht bezweifelt werden; die Kernphase ist aber in beiden verschieden. Der 
Kernphasenwechsel ist immer nur ein zweifacher, der Generationswechsel 
kann ein mehrgliedriger sein; er ist bei den Florideen zwei- oder dreigliedrig 
und koinzidiert in keinem Falle mit dem Kernphasenwechsel. Den bedeut- 
samen Ergebnissen der Zytologie geschieht durch Anerkennung dieses Stand- 
punktes in keiner Weise Abbruch, insbesondere ist nicht einzusehen, weshalb da- 
durch die hervorragende Bedeutung der Reduktionsteilung, deren Aufgabe ge- 
wiB nicht allein in der Rekonstruktion der Haplophase besteht, herabgesetzat 
werden sollte. Das haufige zeitliche Zusammentreffen von Generations- und 
Kernphasenwechsel ist leicht aus dem Umstande verstindlich, daB die Reduk- 
tionsteilung in den Entwicklungsgang an einer Stelle eingeschaltet werden mub, 
wo eine neue Generation beginnt. Sonst wiirde sie ja ihren Zweck verfehlen. So 
ist es begreiflich, daB wohl der Ubergang von der Diplo- zur Haplophase stets an 
der Grenze zweier Generationen liegt — mag Generationswechsel, d. h. Wechsel 
verschiedener Generationen vorliegen oder nicht —es wire aber verfehlt, den 
Satz umzukehren und den alten Generationswechselbegriff, der aus einer Zeit 
stammt, in der man von Kernen noch wenig, von Reduktionsteilung gar nichts 
wuBte, in das Schema des Kernphasenwechsels zu zwangen, d.h. ihn zu besei- 
tigen. Wir haben bei den typischen diplobiontischen Florideen drei scharf um- 
grenzte Stadien, die unter den in der Natur gegebenen Bedingungen einander 
notwendig folgen, und deren jedes ein integrierender Bestandteil des Entwick- 
lungszyklus ist. Was ist natiirlicher, als sie Generationen zu nennen? Ein 
mehr oder weniger instinktives Haften an der Zweiheit, die in der Generationen- 
folge der seit Hormerster klassischen Beispiele (Avchegoniaten) das Ubliche 
ist, hat es wohl mit sich gebracht, daB sich verschiedene Forscher gegen diesen 
Standpunkt strauben. So kann ich auch Otrmanns (1923, Bd. III, 138ff.) 
nicht beipflichten, wenn er an dieser Zweiheit festhalt und nur ‘den sporo- 
genen Faden mit den Karposporen Sporophytencharakter zuerkennt, obwohl 
er fiir scharfe Unterscheidung von Kernphasen- und Generationswechsel 
eintritt. Die Tetrasporen sind keine Nebenfruchtformen, keine ,,fakultativen‘t 
Sporen im Sinne Renners (1916), sondern obligate Keimzellen, die fiir den 
normalen Ablauf des Entwicklungsganges von gré8ter Bedeutung sind. Man 
miiBte denn den Begriff Nebenfruchtform so definieren, da er einen ganz 
anderen Inhalt bekommt als den bisher iiblichen, wobei er gewiB an Scharfe 
nicht gewinnen wiirde. 

Uber die Geschlechtsdifferenzierung, soweit sie die Sexualorgane 
und Gameten betrifft, ist alles Notwendige schon gesagt. Hinzuzufiigen ist 
nur noch einiges dariiber, inwieweit die Geschlechtsverschiedenheiten auf 
andere Teile der Pflanze iibergreifen, insbesondere ob und wieweit bei didzi- 
schen Florvideen weibliche und minnliche Individuen bereits im vegetativen 
Zustand Unterschiede erkennen lassen. Im allgemeinen ist das nicht der Fall, 
doch gibt es einige bemerkenswerte Besonderheiten. Es handelt sich da haupt- 
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sdchlich um GréBen- und Formverschiedenheiten, aber auch um Verschieden- 
heiten der Lebensdauer. Bei Martensia (SvepELIuS 1908, 59), Caloglossa Le- 
priewrit (CRAMER 1891, 9), Gracilaria confervoides (BUFFHAM 1893, 294), Dumon- 
tia filtformis (DuNN 1917, 431), Griffithsia bornetiana (Lewis 1909, 639; HowE 
1918, II, 527), Callithamnion paschale Borg. (BORGESEN 1920, 293), Polyneura 
Hilliae (Kytin 1924, 36), Grinnellia americana (FarLow 1881, 161), Ptilota 
plumosa (Putiitrs 1897, 367), Nemalion multifidum (Kyun 1916, V, 259), Jan- 
czewskia (SEToHELL 1914, I) u. a. sind die minnlichen Individuen kleiner als dic 
weiblichen; teilweise sind die Unterschiede so bedeutend, da8 man von Zwerg- 
mannchen reden kann (Martensia, Caloglossa). In den meisten Fallen diirften 
die Unterschiede erblich sein, wenigstens bei streng diézischen Formen. 
Zweitelhaft ist das fiir Delesseria sinuosa, bei der Kuckuck (1894) Antheridien 
nur an Zwergexemplaren gefunden hat, wihrend Kyun (1923, 64) die mann- 
lichen Exemplare ebenso groB und kriaftig entwickelt fand, wie die weiblichen. 
Bei Cumagloia Andersonit (Farl.) Setch. et Gardn. dagegen sollen die mann- 
lichen Exemplare gréBer als die weiblichen, auBerdem durch ihre weniger 
iippige Verzweigung und hellere Farbe kenntlich sein (GARDNER 1917, 400). 
Gestaltsunterschiede aihnlicher und anderer Art kommen auch bei anderen 


Fig. 102 (nach SETCHELL). /Janczewskia Solmsii. a S$, 6 9 Pflanze. 


Formen vor: ZERLANG (1889) gibt an, daB bei Naccaria Wiggi die mannlichen 
Pflanzen dadurch, da8 die letzten Auszweigungen des Thallus dichter ge- 
drangt und kiirzer sind als die der weiblichen, einen anderen Habitus haben als 
letztere. Die mannlichen Pflanzen von Griffithsia bornetiana sind nach Lewis 
(1909) kompakter als die weiblichen, die Endzellen der Filamente sind ab- 
gestutzt, bei den weiblichen Exemplaren dagegen nach der Spitze langsam 
verschmalert. Sehr auffallend sind die Unterschiede bei Janczewskia, wie aus 
den Fig. 102 und 103 hervorgeht, die wohl keiner Erlauterung bediirfen. Der 
Durchmesser der mannlichen Thalli dieser kleinen parasitischen Algen betragt 
bei J. lappacea Setch. héchstens 3 mm, der der weiblichen bis 5mm. Aus den 
Figuren ist auch ersichtlich, da8 die Tetrasporophyten sich etwas von den 
Gametophyten unterscheiden. Wenn sekundare Geschlechtsunterschiede 
vorhanden sind, so gleichen die Tetrasporenpflanzen meist den weiblichen 
oder aihneln ihnen doch mehr als den minnlichen. Besonders auffallend 
scheinen bei der Gattung Galaxaura die Tetrasporophyten im Bau von den 
Gametophyten abzuweichen; die Verschiedenheiten sind so groB, daB sie 
Ksetiman (1900) in Unkenntnis des Zusammenhanges dazu gefiihrt haben, 
beiderlei Individuen als verschiedene Arten zu beschreiben und verschiedenen 
Untergruppen der Gattung zuzuordnen (vgl. Howr 1916, 1918, 1; BORGESEN 
1920, 459; Wreser van Bosse 1921, 209). Experimentell erwiesen ist der 
Zusammenhang allerdings noch nicht. 
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Die Kurzlebigkeit vieler mannlicher Pflanzen, die vielfach zugrunde 
gehen, nachdem sie ihre Funktion verrichtet haben (vgl. Dunn 1917 fiir Du- 
montia), ist wohl einer der Griinde dafiir, daB man sie bei einer groBen Reihe 
von Arten noch nicht kennt oder nur selten gefunden hat (s. Burrnam 1888, 
1893; GruBB 1925). . : 

Was die Verteilung der Geschlechter anlangt, so gibt dariiber 
die untenstehende Liste Auskunft. Die hierfiir nétigen Daten beizubringen 
ist bei der sehr zerstreuten Literatur besonders schwierig. Deshalb kann 
diese Zusammenstellung nicht mehr sein als ein erster, sehr erganzungs- 
bediirftiger Versuch zur Gewinnung eines Uberblickes. Die Angaben der 
Systematiker leiden oft an groBer Unvollstandigkeit; auch dann, wenn der be- 
treffende Beobachter beiderlei Geschlechtsorgane gesehen hat, fehlen vielfach 
Angaben iiber deren Verteilung. Ich habe nur diejenigen Befunde aufgefiihrt, 
die mir zuverlissig erscheinen. Wenn hinter einer Angabe ein Fragezeichen 
steht, so halte ich die angegebene Geschlechterverteilung wohl fiir wahrschein- 
lich, aber nicht fiir sicher 
erwiesen. Wenn bei einer 
Rhodophyceen-Art z. B. nur 
Pflanzen mit Zystokarpien 
und solche mit Tetraspo- 
rangien beobachtet worden 
sind, so laBt sich daraus auf 
die Geschlechterverteilung 
nicht schlieBen; es kann eine 
mondézische Form sein, deren 

Antheridienentwicklung 
voriiber ist, sie kann aber 
natiirlich auch diézisch sein; 
schlieBlich ist, wie Platoma 
Baird (s. oben §S. 222) 
zeigt, parthenogenetische 
Entwicklung nicht ausge- 
schlossen. Sind nur Pflan- 
Fig. 103 (nach SETCHELL). Janczewskia lappacea. a S, 2° mit Antheridien (neben 

6  Pflanze. c Tetrasporenpflanze. Tetrasporenpflanzen) be- 

ee kannt, so ist Diézie wahr- 
scheinlicher. Doch gibt es héchstwahrscheinlich auch androdiézische 
Florideen. So berichten schon Bornet-Tuurer (1876, 1880) iiber das 
Vorkommen rein mannlicher und monézischer Individuen bei Nemalion, 
Callithammon Borrert, C. tetragonum, Ptilothamnion pluma, Dudresnaya 
coccinea. Von Nemalion lubricum und multifidum sind auch rein weib- 
liche Individuen beobachtet worden. Die Arten sind also, wie wahrschein- 
lich auch andere (z. B. Helminthora divaricata, Batrachospermum ana- 
tinum, Dudresnaya caribaea, Brongniartella byssoides, Polysiphonia violacea), 
tridzisch'). Der Grad der Monézie kann ebenfalls ein verschiedener sein. 
Hermaphrodit im engsten Sinne ist Chantransia gynandra (ROSENVINGE 
1909, 84), wo Antheridien direkt auf dem Karpogon sitzen kénnen, 2 und 

1) All diesen Fallen haftet noch eine gewisse Unsicherheit an, die nur durch den 
Kulturversuch behoben werden kann. Bei Nemalion kommt z. B. Proterandrie vor 
(s. CHURCH 1919, 332), die gewéhnlich nicht streng durchgefiihrt ist, so daB es zu einer 
Uberdeckung der minnlichen und weiblichen Phase kommt. So kann Tridzie vor- 


getiuscht werden. Bei strenger Proterandrie wird Didzie vorgetiuscht. Es ist gut még- 


LO ee das fiir eine Reihe von Formen, die in den Floren als didzisch gefiihrt werden, 
zutrifft. 
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3d Kerne also wahrscheinlich Schwesterkerne sind. Bei anderen monozischen 
Chantransien (s. Fig. 104) und bei Batrachospermum helminthosum (s. Fig. 105) 


findet man die Antheridien 
in nachster Nachbarschaft 
der weiblichen Organe. 
Bei Cruoriella codana und 
Cr. Dubyt hat RosENVINGE 
(1917, 191 u. 194) Karpo- 
gone und Antheridien im 
gleichen Nemathecium ge- 
funden. Im allgemeinen 
sind wohl bei monézischen 
Pflanzen 9 und ¢ Organe 
gemischt verteilt, doch 
kommt auch lokale Tren- 


Fig. 105 (nach Srropot). 
Batrachospermum helminthosum 
mit Antheridien am Karpo- 

gonast. 


nung auf bestimmte Thal- 
lusabschnitte vor. Das 
gibt z. B. SercHe t (1890, 
62) fiir Tuomeya fluviatilis 
an, Butters (1903, 17) 
fiir Tvichogloea lubrica, 
Batters (1892, 65) fir 
Gonimophyllum Buffhame. 
Uberginge von Mondzie 
zu Didzie finden sich z. B. 
bei Helminthora, wo bei 
gewissen Individuen die 
miannlichen, bei anderen 
die weiblichen Geschlechts- 


Fig. 104 (nach BoRNET). Chantransia Thuretit. Antheridien 
und Karpogone dicht beieinander. 


organe stark iiberwiegen kiénnen (THuRET-Borner 1878, 65, SVEDELIUS 
1917, 215). — Im groBen und ganzen scheint bei den Florideen keine so grobe 
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Mannigfaltigkeit hinsichtlich der Geschlechterverteilung zu herrschen wie 
z. B. bei den Fucaceen. creat 
Uber die Geschlechtsbestimmung 1la8t sich wohl so viel sicher 
sagen, daB es genotypisch mondzische und genotypisch didzische Florideen 
gibt. Formen, die vorwiegend mondézisch auftreten, gelegentlich aber ein- 
geschlechtig, wird man mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit als geno- 
typisch-mondzisch ansehen diirfen, solche, die vorwiegend getrenntgeschlech- 
tig gefunden werden, als genotypisch-didzisch. Méglich ist es natiirlich auch, 
da8 innerhalb einer Art genotypisch verschiedene Sippen (eventuell lokal 
getrennt) vorkommen (Nemalion lubricum?)+); Kulturversuche, die das 
entscheiden kénnten, fehlen. Was die diplobiontisch-diézischen Formen 
betrifft, so ist wenigstens in einem Falle (Griffithsia bornetiana) sicher- 
gestellt, da8 im Tetrasporangium durch die Reduktionsteilung tiber das 
Geschlecht der Tetrasporen 
entschieden wird. Wie oben 
(S. 215) bereits erwahnt wurde, 
hat Lewis (1912, 241) gezeigt, 
daB aus einem Tetrasporan- 
gium zwei mannliche und zwei 
weibliche Pflanzen hervor- 


Fig. 106 (nach OSTERHOUT). Fig. 107 (nach OsTERHOUT). Rhabdonia tenera. 
Rhabdonia tenera, Tetrasporangium Ein aus einem Tetrasporangium hervorgegangenes 
mit geteilten Tetrasporen. Pflanzchen. 


gehen. Das gleiche Verhalten darf wohl bei allen streng diézischen Diplo- 
bionten erwartet werden. 

Dadurch, daB mannliche und weibliche Individuen miteinander ver- 
wachsen, kann Mondzie vorgetaéuscht werden. Die Polster der diézischen 
Janczewskia kinnen auf diese Weise zu scheinbar monézischen Doppelorganis- 
men verschmelzen (FALKENBERG 1901, 256). Uber eine ahnliche Fusion bei 
Champia parvula berichtet Norr (1896, 164). Einen in dieser Beziehung 
besonders interessanten Fall hat OsrERHouT (1896) an Rhabdonia tenera 
beschrieben. Die quergeteilten Tetrasporangien dieser Alge kénnen in situ 
keimen. Jede der vier Sporen beginnt sich im Tetrasporangium zu teilen 
(Fig. 106), die vier Zellkomplexe entwickeln sich aber nicht getrennt weiter, 


: 1) Diese Alge wurde von GARDNER (1917) an der kalifornischen Kiiste fast nur 
iozicch gefunden, wihrend anderwarts mondzische Exemplare haufig sind; s. auch 8. 232, 
nm. 1. 
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sondern verschmelzen zu einem einzigen kleinen (chimarenartigen) Organis- 
mus (Fig. 107), auf dessen miktohaplontische Beschaffenheit der Umstand 
deutet, daS er gemischtgeschlechtig sein kann, wihrend Rhabdonia tenera 
normalerweise (also bei Entstehung der Geschlechtspflanzen aus einzelnen 
Tetrasporen) eine didzische Alge zu sein scheint. Allerdings bediirfen noch 
einige Punkte der Aufklairung, ehe es méglich ist, die theoretische Bedeutung 
der Erscheinung voll zu ermessen. Die aus den Tetrasporangien entstandenen 
Zwergpflanzchen waren meistens rein miannlich, selten rein weiblich oder 
Tetrasporenpflanzen. Das Zustandekommen letzterer lieBe sich so erkliren, 
daB die Reduktionsteilung ausgeblieben ist und das Tetrasporangium sich 
vielleicht schon vor der Vierteilung zu einem kleinen diploiden Pflinzchen 
entwickelt hat. Eingeschlechtige Pflanzen kénnten dadurch entstehen, 
da nur eine oder zwei gleichgeschlechtige Sporen das Gewebe bilden, auf 
dem spiter Sexualorgane erzeugt werden; das Uberwiegen der Mannchen 
ist vielleicht nur scheinbar und beruht darauf, da8 Antheridien schon in 
einem fritheren Entwicklungsstadium gebildet werden kénnen als Karpogone. 
Ein Teil der untersuchten Pflinzchen war namlich steril, und das kénnten 
weibliche gewesen sein. Unaufgeklirt bleibt aber vorlaiufig die Beobachtung 
OsTERHOUTS (1896, 420), daB oft beiderlei Geschlechtsorgane und Tetraspo- 
rangien nebeneinander vorkommen. 

Wenn auch bei den haplobiontischen Florideen genotypisch bedingte 
Diézie vorkommt, so muB hier natiirlich bereits bei der Teilung des Zygoten- 
kerns tiber das Geschlecht entschieden werden. Nehmen alle vier Abkémm- 
linge desselben an der Entwicklung der Gonimoblasten teil (Batrachospermum- 
typus, s. oben S. 214), so ist zu erwarten, da8 ein Teil der infolge eines Sexual- 
akts sich bildenden Karposporen mannliche, der andere weibliche Geschlechts- 
pflanzen erzeugt. Wenn dagegen, wie beim Nemaliontyp (s. oben S. 214), 
die Reduktion der Chromosomenzahl bereits bei der ersten Teilung des Zygoten- 
kerns erfolgt, so ist zu erwarten, daB alle Karposporen, die auf ein Karpogon 
zuriickgehen, gleichgeschlechtig, also .entweder mannlich oder weiblich 
sind!). Wie wir sahen, beteiligt sich ja hier nur ein Kern an der Bildung 
des Karposporophyten. Zur Veranschaulichung dieser Verhaltnisse mégen 
noch ein paar Schemata dienen, deren teilweise hypothetischer Charakter 
nochmals hervorgehoben sei. 


1. Monézische Haplobionten. 
a) Batrachospermum-Typus. 


ee 
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\ Antheridium—Sper- 
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b) Wemalion-Typus. 
Y Karposporophyt—Karpospore— Gameto- 


; Karpogon—Ei_ 7 phyt 
Gameto- / ———_—_—_— > Tyas PB 
Beye .Antheridium—Sper-“ ~~ 
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1) Dasselbe ist natiirlich zu erwarten, wenn von den 4 bei der Reduktionsteilung 
entstehenden Kernen 3 zugrunde gehen (Scznaca-Typus, 8. 8. 213). Wir wissen aber 
bislang nicht, ob es unter den haplobiontischen /orideen didzische Formen gibt, die 
sich so verhalten. 
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¢) Scinaia-Typus. 
Karposporophyt—Karpospore—Gameto- 
‘ phyt 
8 phyt 
Ganetis 7 eee mi 


Ashish Zygote 
POE \apineridian=apene ce 


matium 


2. Didzische Haplobionten. 
a) Batrachospermum-Typus. 


i K e— 9 Gametophyt 
Q Gametophyt—Karpogon—Ki ~ 9 Karpospore— 2 Gametophyt 
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b) Nemalion-Typus. 
Karposporophyt-Karpospore — 9 oder 
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; Zygote R 
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3. Mondézische Diplobionten. 
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4. Diézische Diplobionten. 
,&Tetra- 9 Gameto- 
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Ubersicht iiber die Geschlechterverteilung der Florideen. 


1. Lemaneaceae. 
Mond6zisch: 
Lemanea alle bekannten Arten (ATKINSON 1890, PasciteR-SCHILLER 
1925). 
Tuomeya fluviatilis Harv. (SeTcHELL 1890, 62). 
2. Helminthocladiaceae. 
Mondézisch: 
Balhiania investiens (Len.) Sirod. (Stropor 1876, 146). 
Batrachospermum ambiguum Mont. (Stropot 1884, 289). 
B. anaticum Sirod. (Stropot 1884, 249). Auch mondzisch. 
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Batrachospermum Bohneri Schmidle (Scumipie 1899, I, 3). 

B. cayennense Mont. (Stropor 1884, 267). 

B. Corbula Sirod. (Stropor 1884, 226). 

B. Crouanianum Sirod. (Stropor 1884, 244). 

B. Decaisneanum Sirod. (Stropor 1884, 215). 

Sarees Sirod. (Stropor 1884, 229; PascuEr-ScurLLeR 1925, 

B. distensum Kylin (Kytin 1912, 26). 

B. durum Ag. = B. densum. 

sh ule Sirod. (Stropor 1884, 223; PascHerR-ScHILLER 1925, 
4). 

. Gallaei Sirod. (Stropor 1884, 257). 

. Godronianum Sirod. (Stropor 1884, 257). 

. helminthosum Sirod. (Stropor 1884, 242). 

moniliforme Roth (Stropor 1884, 210). 

pygmaeum Sirod. (Stropot 1884, 230). 

pyramidale Sirod. (Stropot 1884, 233). 

. radians Sirod. (Stropor 1884, 218). 

veginense Sirod. (Stropor 1884, 220). 

. sporulans Sirod. (Stropot 1884, 216). 

. vagum (Roth) Ag. (Srropor 1884, 260). 

. virgato-decaisneanum Sirod. (Stropot 1884, 291). 

. virgatum (Kiitz.) Sirod. (Stropor 1884, 288). 

Chantransia affinis (Howe) De-Toni (Hower 1916, 118). 

Ch. efflorescens (J. Ag.) Kjellm. (Gran 1896, 19; Kyzin 1906, 
165). 

Ch. gynandva Rosenyv. (RoseNVINGE 1909, 88). 

Ch. hallandica Kylin (RosENVINGE 1909, 94). 

Ch. Lauterbachii Schm. et Heydr. (HeEypricu in Lauterbach-Schu- 
mann 1901, 25) ? 

Ch. Macounii Coll. (Cottrns 1913, 113). Auch didzisch ? 

Ch. Thuretii (Born.) Kylin (Kyun. 1907, 121). 

Cumagloia Andersonti (Farb.) Setch. et Gardn. Meist didézisch, s. dort. 

Helminthocladia purpurea (Harv.) J. Ag. (RosENnvINGE 1909, 149). 

Helminthora divaricata (Ag.) J. Ag. (Kursanow 1909, 320; SVEDE- 
Lius 1917, I, 215). Auch didzisch! 

Kylinia rosulata Rosenv. (RoseNviNnGE 1909, 143). 

Liagora distenta (Mert.) Ag. (Hauck 1885, 65). 

L. pedicellata Howe (Howe 1920, II, 556). 

L. pinnata Hary. (BOrRGESEN 1915, 74). 

L. valida Harv. (BOrGEsEN 1915, 71). 

Nemalion lubricum Duby (Hauck 1885, 59; Kursanow 1909, 326; 
GARDNER 1917, 400). Auch diézisch. 

N. multifidum (W. et M.) J. Ag. (Hauck 1885, 61; RosENVINGE 
1909, 146; Kyzi 1916, V, 259). Auch didzisch. 

N. vamulosum Harv. (GARDNER 1917, 402). 

Sirodotia suecica Kylin (Kyu1n 1912, 38). 

Trichogloea lubrica (Harv.) J. Ag. (Burrers 1903, 11). 


bry yO ay Oy Oy Oy Oy OY 


Diézisch: 
Batrachospermum anatinum Sirod. Auch mondzisch, s. dort. 


B. arcuatum Kylin (Kyun 1912, 22). 
B. Boryanum Sirod. (Stropot 1884, 246). 
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Batrachospermum bruziense Sirod. (StropoT 1884, 281). 

B. coerulescens (Bory) Sirod. (Stropor 1884, 271). 

. Dillenii Bory (Stropor 1884, 274). 

. elegans Sirod. (Stropot 1884, 274). 

. Greibussoniense Sirod. (Stropor 1884, 278). 

. macrosporum (Mont.) (Srropor 1884, 268). 

. Skottsbergii Kylin (Kytin 1910, 149). 

. testale Sirod. (Stropot 1884, 284). 

. viride Sirod. (Stropor 1884, 276). 

Chantransia barbadensis Vick. (Borner 1904, 51) ? 

Ch. corymbifera Thur. (Bornet-Tuurer 1876, 17; Kyi 1907, 129). 

Ch. marina (Kiitz.) Schiffn. var. pygmaea Kuck. (Kucxuck 189%, 
391). 

Ch. Sie Kylin (Kyzin 1910, 26) ? 

Ch rhipidandra Roseny. (RoseNvINGE 1909, 91). 

Ch. Sargassi (Bérg.) De-Toni (B6rGESEN 1915, 17) ? 

Cumagloia Andersoniit (Farl.) Setch. et Gard. (GARDNER 1917, 399). 
Auch monézisch (Ky tn)?). 

Dermonema gracile v. Mart. (WEBER VAN Bosse 1921, 204) ? 

Helminthora divaricata (Ag.) J. Ag. Meist monézisch s. dort. 

Liagora ceranoides Lamx. (Hower 1920, II, 555). 

. cheyneana Harv. (WEBER VAN Bosse 1921, 201) ? 

. elongata Zan. (BORGESEN 1915, 67) ? 

. farinosa Lamx. (Howe 1920, II, 554). 

. hawatiana Butt. (Burrers 1911, 163). 

. megagyna Borg. (BORGESEN 1915, 77) ? 

. mucosa Howe (Howe 1920, I, 557). 

. pulverentula Ag, (BORGESEN 1916, 83). 

Lobocolax deformans Howe (Howe 1914, 91). Auch mondzisch ? 

Nemation lubricum Duby auch monézisch, s. dort. 

N. multifidum (W. et M.) J. Ag. Auch mondézisch, s. dort. 

N. Schrammiu (Crouan) Borg. (BORGEsSEN 1915, 61). Auch moné- 
zisch eon 

N. vermiculare Suring. (OkAMuRA Icones Bd. IV, 1916, 28). 


baobab wsod 
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3. Chaetangiaceae. 


Mondzisch: 


Glotophloea Halliag Setch. (SETCHELL 1914, 116), 

G. Okamurat Setch. (SrtoHELL 1914, IJ, 116). 

G. scinaioides J. Ag. (SETCHELL 1914, II, 113). 

G. undulata (Mont.) Setch. (Sercnert 1914, II, 114). 
Scinaia furcellata (Turn.) Biv. (SvEDELIUS 1915, 51). 
S. Johnstoniae Setch. (Sercuett 1914, II, 124). 


Didézisch: 


Actinotrichia rigida (Lamx.) Decne. (WEBER VAN BossE 1921, 207). 

Galaxaura fragilis (Lamx.) Kjellm. = G. oblongata (Ell. et Sol.) Lamx. 
(KsELtMANn 1900, 61). 

G. marginata (Ell. et Soland) Lamx. (Howe 1918, I, 193). 

G. obtusata (Ell. et Sol.) Lamx. (Howe 1916, 621). 


1) Wenn hinter dem Namen des Autors keine auf die Literaturnachweise beziig- 


liche Jahreszahl angegeben ist, so verdanke ich die betreffende Angabe einer freund- 
lichen persénlichen Mitteilung. 
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Galaxaura Schimperi Decne. (Ksptuman 1900, 61). 
Gloiophloea capensis Setch. (SeroHELL 1914, I, 117). 
G. confusa Setch. (SercHELL 1914, II, 118). 


. Gelidiaceae, 


Monézisch: 
Atractophora hypnoides Crouan (ZERLANG 1889, 401). 
Naccaria hypnoides J. Ag. (Bornet-Tuurer 1876, 51). 
Didézisch: 
Naccaria Wiggit (Turn.) Endl. (ZERLANG 1889, 394). 
Wrangelia penicillata Ag. (ZERLANG 1889, 350). 


. Bonnemaisoniaceae. 


Monézisch: 

Bonnemaisonia asparagoides (Woodw.) Ag. (Kyun 1916, I, 551). 
Didézisch: 

Asparagopsis armata Harv. (SauvacrAu 1925, III, p. 1887). 

A. Sanfordiana Harv. (Okamura Icones I, 1908, 136). 


A. taxiformis (Del.) Coll. et Harv. (AsKENAsy 1889, 47; BOrGESEN 
1919, 352). . 


. Dumontiaceae. 


Monézisch: 
Dudresnaya australis J. Ag. (SETCHELL 1912, 246). 
D. bermudensis Setch. (SETCHELL 1912, 244). 
D. caribaea (J. Ag.) Setch. (SrtTcHELL 1912, 242). Auch diézisch. 
D. coccinea (Ag.) Crouan (BornEet-THUuRET 1876, 36). 
D. purpurifera J. Ag. (Hauck 1885, 100). 
Didézisch: 
D. caribaea (J. Ag.) Setch. Auch mondzisch, s. dort. 
D. crassa Howe (Howe 1918, I], 534). 
D. japonica Okam. (Okamura Icones I, 1908, 209). 
Dumontia filiformis (Huds.) Grev. (Dunn 1917, 433). 
Weeksia Fryeana Setch. (SETCHELL 1912, 254.) 


. Gloeosiphoniaceae. 


Monézisch: 

Gloeosiphoni acapillaris (Huds.) Carm. (BorNneT-THURET 1876, 42). 
Diézisch: 

Thuretella Schousboei (Thur.) Schm. (DE-Ton1 1923, 6). 


. Grateloupiaceae. 


Moné6zisch: 
Grateloupia dichotoma J. Ag. (BERTHOLD 1884, 9) ? 
G. filicina (Wulf.) Ag. (BORGESEN 1916, 124). 
G. Proteus Zan. (BERTHOLD 1884, 9) ? 
Halymenia ligulata J. Ag. (Bornet-TuuretT 1876, 45). 
H. Floresia J. Ag. (BERTHOLD 1884, 9) ? 
Diézisch: 
Grateloupia cuneifoia J. Ag. (BORGESEN 1916, 128) ? 
G. Cutleriae Kiitz. f. procera Howe (Howe 1914, 166) ? 
Prionitis decipiens (Mont.) J. Ag. (Howe 1914, 174). 


. Nemastomaceae. 


Mondozisch: . 
Calosiphonia Finisterrae J. Ag. (BurtHotp 1884, 9). Auch rein 
mannlich. 
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Calosiphonia vermicularis (J. Ag.) Schm. (Okamura Icones I, 1908, 
243). 
Halarachnion ligulatum (Woodw.) Kiitz. (Rosenvince 1917, 163). 
Nemastoma cervicornis J. Ag. (BERTHOLD 1884, 9). 
N. marginifera J. Ag. (Bornet-TuurRET 1876, 49). 
Diézisch: 


Calosiphonia verticillata (J. Ag.) Setch. (SercHELL 1912, 247). 
Furcellaria fastigiata (Roth.) Lamx. (Hauck 1885, 125). 
Halarachnion floridanum (J. Ag.) De-Toni (Dr-Tont Sylloge 1924, 6, 
572). . 
Platoma Pikeana (Dickie) Web. v. B. (WEBER VAN Bosse 1921, 253). 


10. Rhizophyllidaceae. 


Didézisch: 


Polyides rotundus Grey. (THURET-BORNET 1878, 76). 


11. Squamariaceae. 


Mondozisch: 


Cruoria pellita (Lyngb.) Fr. (Rosenvince, 1917, 182). 

Cruoriella codana Rosenv. (ROsENVINGE 1917, 188). 

C. Dubyi (Crouan) Schm. (Rosenvince 1917, 194). 

Petrocelis Hennedyi (Harv.) Batt. (RosENvINGE 1917, 180). Meist 
didzisch. 

Peyssonnelia Boergesentt Borg. (BORGESEN 1916, 139). 


Didézisch: 


Petrocelis Hennedy1 (Harv.) Batt. (Rosenvince 1917, 180). Auch 
monozisch. 

Peyssonnelia pacifica Kylin (Kyun 1925, 25). 

P. Squamaria (Gmel.) Dene. (Scumirz-HaupTrLeiscH in Engler- 
Prantl, Nat. Pflfam. 1897, I, 2, 536)1). 


12. Corallinaceae. 


an. 


Mondzisch: 


Corallina rubens L. (Hauck 1885, 278). 

C. squamata Ell. (THuRET-BoRNET 1878, 93). 

C. virgata Zan. (Soums-LauBacu 1881, 38). 

Hyperantherella incrustans (Phil.) Heydr. (Heypricu 1900, 316). 
Jama corniculata Lamx. (THURET-BoRNET 1878, 99). 

J. pumila Lamx. (BORGESEN 1916, 132). 

J. rubens Lamx. (THuretT-BorNneET 1878, 99). 

Lithophyllum insidiosum Solms-Laub. (Sotms-Lausacn 1881, 16). 
L. pachydermum Fosl. (Foster 1909, 41). 

Lithothamnion colliculosum Fosl. (Foster 1895, I, 79). 

. coralloides Crn. (FosiiE 1895, I, 67) ? 

. dehiscens Fosl. (Fosire 1895, I, 49). 

. elegans Fos]. (Fost1e 1895, I, 6). 

. foecundum Kjellm. (Fosiie 1905, I, 22) ? 

. melobesioides Fosl. (Fostie 1903, 3) ? 

. polymorphum (L.) Aresch. (Fostie 1895, I, 90) ? 

. Sondert Hauck (Fostre 1895, I, 129). 

. Soriferum Kjellm. (Fostre 1905, II, 50). 


Ski cal all ol all all 


1) Scumitz-HAUPTFLEISCH geben Didzie als Gattungscharakter von Peyssonnelia 
Es wird bemerkt, da® die Gattung 10—20 nur ungeniigend bekannte Arten um- 


fafit, von denen P. Sguamaria als ,,typische Art“ aufgefiihrt wird. 


Rhodophyceae. 941 


Lithothamnion Strémfeltii Fosl. (Fostrn 1895, I, 148). 

L. tophiforme Unger (Fostte 1895, 1, 122) ? 

L. varians Fosl. (Fostre 1895, I, 84) ? 

Melobesia corticiformis Kiitz. (Soums-LauBacu 1881, 52) ? 

M. farinosa Lamx. (Foster 1905, I, 98). 

M. Lenormandii Aresch. (Hpypricu 1911, 26). 

M. limitata (Fosl.) Roseny. (RoseNVvINGE 1917, 247). 

Perispermum hermaphroditicum Heydr. (Heypricu 1901, I, 414). 

Didzisch: 

Choreonema Thuretii (Born.) Schm. (THuret-Borner 1878, 98; 
Kyun). 

Corallina Cuvierti Lamx. (Soums-Laupacu 1881, 39). 

C. officinalis L. (Fartow 1881, 179). 

C. officinalis var. mediterranea Hauck (YAmaNnoucut 1921, 91). 

Lithophyllum expansum Phil. (Sotms-Lausacu 1881, 61). 

L. grumosum Fosl. (Fostre 1909, 20). 

Lithothamnion fruticulosum (Kiitz.) Fosl. (Fostre 1905, II, 12). 

L. mediocra Fosl. et Nichols (M. B. NicHots 1908, 345). 

L. Philipp Fosl. (Fostre 1905, Il, 17). 

L. polymorphum (L.) Aresch. (HEypRIcH 1900, 68). 

Mastophora macrocarpa Mont. (HEypRIcH 1907, 105). 

Melobesia Corallinae Crn. (Sotms-LauBacH 1881, 51). 

Sphaeranthera decussata (Solms-Laub.) Heydr. (Heypricu 1901, II, 
587). 

Stereophyllum expansum (Phil.) Heydr. (Heypricu 1904, 197). 

Stichospora crassa (Phil.) Heydr. (HeypRicnH 1900, 316) ? 


13. Gigartinaceae. 
Mondézisch: 

Dicranema Sond. (Scumitz-Havuptrieisch in Engler-Prantl, Nat. 
Pflfam. 1897, I, 2, 362). Vielleicht alle Arten mondzisch. 

Mychodea Harv. (Scumirz-HaAvuptrLeiscH in Engler-Prantl, Nat. 
Pflfam. 1897, I, 2, 361). Vielleicht alle Arten monézisch. 

Didzisch: 

Actinococcus peltaeformis Schm. (Hreypricu 1906, 71). 

Callophyllis Johnston Setch. et Gard. (SercHeLt und GARDNER 
1924, 746). 

Chondrus crispus (L.) Stackh. (DARBISHIRE 1902). 

Choreocolax Polysiphomae Reinsch (Sturcu 1926, 586). 

Gigartina mamillosa J. Ag. (BuFFHAM 1896, 184). 

Gracilariophila oryzoides Setch. et Wils. (H. L. Witson 1910, 76). 

Harveyella mirabilis (Reinsch) Rke. et Schm. (Sturcu 1899, 83). 

Holmsella pachyderma Sturch (Sturcu 1924, 29). 

Hypneocolax stellaris Borg. (BORGESEN 1915/20, 483). 

Phyllophora membranifolia (G. et W.) J. Ag. (KyLIn). 

Ph. rubens (G. et W.) Grev. (KyLIn). 

Stenogramme interrupta Johns. (Jounson 1892, 362). 


14. Rhodophyllidaceae. 
Mondézisch: 
Catenella Opuntia (G. et W.) Grev. (Harvey-Grpson 1892, 68). Ver- 
mutlich auch andere Arten der Gattung mondézisch. 
Rhodophyllis bifida (G. et W.) Kiitz. (Kyiin 1923, 35). 
Solieria chordalis J. Ag. (Bornet-TuuReET 1880, 188). 
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Turnerella vosacea (J. Ag.) Schm. (Fosure zit. nach Ds-Tont, 
Sylloge Alg. 1924, 6, 227). 
Didzisch: 
Cystoclonium purpurascens (Huds.) Kiitz. (Kyi 1923, 30). 
Eucheuma uncinatum Setch. et Gard. (SercHELL und GARDNER 
1924, 748). 
Rhabdonia tenera J. Ag. (OstERHOUT 1896, 410). 


15. Sphaerococcaceae. 
Monézisch: 
Sphaerococcus coronopifolius Stackh. (BurrHam 1893, II, 293). 
Diézisch: 
Curdiea Racovitzae Har. (Garin 1912, 60). 
Gracilaria armata (Ag.) J. Ag. (THuretT 1855, 22) ? 
G. confervoides Grev. (vAN Goor 1923, 26). Auch mondézisch ? 
(s. Cuurcu 1919, 332). 
G. compressa (Ag.) Grev. (THURET-BoRNET 1878, 80) ? 
G. crispata Setch. et Gard. (SercHEry und GarpneR 1924, 770). 
G. Vivesii Howe (Hower 1911, 504) ? 


16. Rhodymeniaceae. 
Diézisch: 

Champia parvula (J. Ag.) Harv. (Norr 1896, 162). Auch monézisch ? ? 
(Davis 1896, 111; dagegen Norr 1896, 164.) 

Ch. salicornoides Harv. (BORGESEN 1920, 411). 

Chrysymenia microphysa Hauck (Kucxuck 1912, 214). 

Chylocladia kaliformis (G. et W.) Grev. (Kyxin 1923, 43). 

Lomentaria clavellosa Grey. (Kyun 1923, 47). 

L. ovalis Endl. (Gruss 1925, 187). 

Plocamium coccineum (Huds.) Lyngb. (Kyun). 

Rhodymenia palmata (L.) Grey. (GRuBB 1923, 151). 

Rh. Palmetta Grev. (BUFFHAM 1896, 185). 


17. Ceramiaceae. 
Monézisch: 

Callithamnion bipinnatum Cr. (GOEBEL 1913, 416). 

C. Borrert Ag. (BoRNET-THURET 1876, 31). Auch rein ¢ Pflanzen. 

C. brachiatum Bonnem. (BurrHAm 1888, 258). 

C. Brodiaet Harv. (Burra zit. bei De-Tont Sylloge 1926, 6, 472; 
ROSENVINGE 1917, 316). Meist didzisch. 

C. corymbosum (Sm.) Lyngb. (Bornet-THURET 1876, 31; THuRET- 
Bornet 1878, 69; Kyzrn 1907, 166). Meist didzisch. 

C. fruticulosum J. Ag. (Kytin 1907, 157). 

C. Halliae Coll. (Cottins 1906, 112). 

C. spiniferum Kyl. (Kytin 1907, 161). 

C. tetragonum (With.) Ag. (BorNEtT-THURET 1876, 31). 
Auch rein 3 Pflanzen (BUFFHAM 1888, 259). 

Ceramium fruticulosum (Kiitz.) J. Ag. (RosENvINGE 1923/24, 372, 
385). Auch 2 Pflanzen. 

Griffithsia barbata (Sm.) Ag. (DE-Tont 1922, 14). 

Lejolisia mediterranea Born. (BoRNET 1859, 90). 

Ptilothamnion pluma Thur. (Bornet-Tourer 1880, 180). Auch 
rein ¢ Pflanzen. 

P. Schmitzii Heydr. (Heypricu 1893, 75). 
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Spermothamnion gymnocarpum Howe (Hower 1920, II, 579). Auch 
diézisch. ? 
Sp. roseolum (Ag.) Pringsh. (PRINGsHEIM 1861, 340). 
Sp. Turneri (Mert.) Aresch. (Bornet-Tuurer 1876, 31). 
Didézisch: 
Antithamnion boreale (Gobi) Kjellm. (RosenvincE 1923/24, 370). 
A. plumula (Ellis) Thur. (Rosenviner 1923/24, 367). - 
A. Pylaisei Mont. (Fartow 1881, 123). 
Bornetia secundifloa (J. Ag.) Thur. (DE-Tont 1922, 14). 
Callithamnion acutum Kylin (Kyun 1925, 55). 
. Brodiaet. Auch monézisch, s. dort. 
. byssoides Arn. (BORGESEN 1915/20, 219). 
. cordatum BorG. (BORGEsSEN 1915/20, 217). 
. corymbosum (Sm.) Lyngb. Auch mondézisch, s. dort. 
. Furcellariae J. Ag. (Kytin 1907, 169). 
. gracillimum Ag. (BUFFHAM 1896, 185). 
. granulatum (Ducl.) Ag. (Dr-Tont 1922, 19) ? 
. Harveys Howe (Howe 1920, II, 598). 
. paschale Borg. (BORGESEN 1920, 294). 
. pluma (Dillw.) Ag. (Hauck 1885, 75). Bisweilen monézisch. 
eramium arborescens J. Ag. (HENN. PETERSEN 1908, 50, 68). 
. Areschougit Kylin (HENN. PETERSEN 1908, 50, 70). 
. civcinatum (Kiitz.), J. Ag. (DE-Tont 1922, 31) ? 
. corticatulum Kyl. (SVEDELIUS 1927, 8). 
diaphanum Harv. et Ag. (HENN. PETERSEN 1908, 50, 59). 
. echionotum J. Ag. (DE-Tont 1922, 30) ? 
. interruptum Setch. et Gard. (SETCHELL und GARDNER 1924, 776). 
. radiculosum Grun. (SCHILLER 1908, 107). > 
. Rosenvingei Henn. Peters. (RosENVINGE 1923/24, 372, 383). 
. rubvum (Huds.) Ag. (Henn. PETERSEN 1908, 50, 74). 
. strictum Grev. et Harv. (DE-Toni 1922, 333) ? 
. tenuissimum (Lyngb.) J. Ag. (RosENVINGE 1923/24, 372, 376). 
Chamaethamnion schizandrum Fkbg. (FALKENBERG 1901, 581). 
Crouania Schousboei Thur. (BorNET-TRURET 1880, 185). 
Griffithsia antarctica Hook. fil. et Harv. (SxorrsBere 1923, 58). 
G. bornetiana Far]. (Fartow 1881, 131). - 
G. corallina (Lightf.) Ag. (Ky1in 1916, VI, 98). 
G. flabelliformis Harv. (DE-Tont Sylloge 1903, 4, 3, 1278). 
G. pacifica Kylin (Kyun 1925, 58). 
G. phyllamphora J. Ag. (DE-Tont 1922, 13). 
G. setacea (Ellis) Ag. (DERBES und SoxreR 1856, 70). 
Halurus equisetifolius (Lightf.) Kiitz. (GruBB 1925, 220). 
Mesothamnion caribaeum Borg. (BORGESEN 1915/20, 212). 
Pleonosporium squarrosum Kylin (Kyun). 
P. vancouverianum J. Ag. (Kytin 1925, 57) ? 
P. venustissimum (Mont.) De-Toni (Hower 1914, 150) ? 
Ptilota plumosa Ag. (Puitiips 1897, 365). 
P. serrata Kiitz. (Davis 1896, III, 354) 2 
Seivospora Griffithsiana Harv. (DE-Tont 1922, 20) ? 
S. occidentalis Bérg. (BércEsEN 1915/20, 224). 
S. purpurea Howe (Howe 1918, I, 529). 
Spermothamnion flabellatum Born. (BorNET-THURET 1876, 25; 
Hauck 1878, II, 290). 
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Sp. Turneri (Mert.) Aresch. (Bornet-THureT 1876, 31). Auch 


mondézisch. 
Spyridia filamentosa (Wulf.) Harv. (Farrow 1881, 140). 


18. Delesseriaceae. 


Mondézisch: 
Gonimophyllum Buffhami Batt. (Barrers 1892, 65; Kyxin 1924, 95). 
Wohl meist diézisch. 
Sarcomenia miniata (Ag.) J. Ag. (WEBER VAN Bosse 1896, 283). 
Didzisch: 
Botryoglossum Farlowianum (J. Ag.) De-Toni (Kyrin 1924, 93). 
Caloglossa Leprieurti (Mont.) J. Ag. (CRAMER 1891, 9). 
Cryptopleura lobulifera (J. Ag.) Kylin (Kyxiy 1924, 90). 
Delesseria decipiens J. Ag. (Kyiin 1924, 25). 
D. ruscifolia (Turn.) Lamx. (SCHREIBER). 
D. sanguinea Lamx. (SVEDELIUS 1912, 239). 
D. sinuosa (G. et W.) Lamx. (Kyxry 1923, 64). 
D. tenuifolia Harv. (BORGESEN 1915/20, 347). 
Gonimophyllum australe Skottsb. (Ky Lin-SxorrsberG 1919, 34). 
G. Buffhami Batt. Selten monézisch? s. d. 
Grinnellia americana Harv. (BRANNoNn 1897, 1). 
Hymenena Fryeana (Farl.) Kylin (Ky.ry). 
Martensia elegans Hering (SvEDELIUS 1908, 67). 
M. flabelliformis Harv. (SvEDELIUS 1908, 67). 
M. fragilis Harv. (SveDELIUS 1908, 40). 
M. pavonia J. Ag. (SVEDELIUS 1908, 66). 
Membranoptera platyphylia (Setch. et Gardn.) Kylin (Kyi 1924, 15). 
Nitophyllum cryptoneuron Mont. (Hower 1914, 131) ? 
. Fryeanum Farl. (Norr 1900, 14). 
. Hilliae Grev. (GRuBB 1925, 194). 
. laceratum Grey. (GRuBB 1925, 198). 
. lacinvatum Hook. fil. et Harv. (Kyun). 
. latissimum J. Ag. (Norr 1900, 16). 
. Lividum Hook. fil. et Harv. (Kyirn-Sxorrsspera 1919, 32). 
. punctatum (Stackh.) Grey. (SvEDELIUS 1914, 113). 
. spectabile D.C. Eaton (Norr 1900, 21). 
Polycoryne radiata Skottsb. (SkoTTSBERG 1923, 52). 
Rhizoglossum thysanorhizans (Holmes) Kylin (Kytrty). 
Sarcomenia delesserioides Sond. (J. AGARDH, 1899, 141). 
S. opposita J. Ag. (J. AGarpH 1899, 143). 
S. secundata J. Ag. (J. AGarpH 1899, 147). 
19. Rhodomelaceae. 
Monézisch: 
Brongmartella byssoides (G. et W.) Schm. (BurrHam 1888, 263). 
Wohl meist didézisch, s. dort. 
Dasya caribaea (J. Ag.) Setch. (SETCHELL 1912, 242). Meist (?) 
diézisch. 
Halodictyon mirabile Zan. (FALKENBERG 1901, 695). 
Polysiphonia fastigiata (Roth) Grev. Meist didzisch, s. dort. 
Diézisch: 
Acantophora spicifera (Vahl) Bérg. (BORGESEN 1910, 204). 
Benzaitenia yenoshimensis Yendo (YENDO 1913, 283), 
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Brongniartella byssoides (G. et W.) Schm. (Puitiips 1897, 349; 
Rosenviner 1923/24, 448; Kyzin). Nach Burruam auch mond- 
zisch, s. dort. , 

Chondria dasyphylla (Woodw.) Ag. (BérgESEN 1915/20, 258). 

Ch. litoralis Harv. (BORGESEN 1915/20, 256). 

Ch. minima Web. v. B. (WEBER von Bosse 1921, 310) ? 

Ch. minutula Web. v. B. (WEBER von BossE 1923, 349) ? 

Ch. tenuissima (G. et W.) Ag. (THurET-Bornet 1878, 90). 

Coeloclonium (Dx-Toni Sylloge 1903, 4, 8, 823). Didzie in der 
Gattungsdiagnose angegeben. 

Colacodasya inconspicua (Reinsch) Schm. (Kytin). 

C. sinicola Setch. et Gard. (SrTcHELL und GarpNER 1924, 770) ? 

C. verrucaeformis Setch. et McFadden (Mc Fappen 1911, 148). 

Colacopsis Lophurellae Kylin (Kyun u. Sxorrspere 1919, 63). 

Dasya caribaea (J. Ag.) Setch. Auch monézisch, s. dort. 

D. elegans (Mart.) Ag. (Lewis 1912, 241). 

Dasyopsis anastomosans Web. v. B. (WEBER VAN Bosse 1923, 376) ? 

Dictymenia harveyana Sonder (FALKENBERG 1901, 285) ? 

Digenea simplex (Wulf.) Ag. (BORGESEN 1915/20; 469) ? 

Herposiphonia secunda (Ag.) Falkbg. (BOrGEsEN 1915/20, 470) ? 

Hi. tenella (Ag.) Nig. (BOReEsEN 1915/20, 473). 

Heterosiphomia Berkeleyt Mont. (Ky.ty). 

Janczewskia Gardnert Setch. et Guernsey (SercHEeLy 1914, 12). 

J. lappacea Setch. (Srtcuetyt 1914, I, 14). 

J. moriformis Setch. (SEtcHELL 1914, I, 11). 

J. Solmsui Setch. et Guernsey (SrtcHett 1914, I, 9). 

J verrucaeformis Solms (Srrcuett 1914, I, 8). 

Laurencia obtusa Lamx. (BUFFHAM 1893, 298) ? 

L. pinnatifida Lamx. (PHILLiIps 1896, 186). 

L. sinicola Setch. et Gard. (SETCHELL and GARDNER 1924, 764). 

L. virgata (Ag.) J. Ag. (DE-Tont Sylloge 1903, 4, 3, 794). 

Lenormandia marginata Hook. et Harv. (FALKENBERG 1901, 462) ? 

Lophocladia Lallemandi (Mont.) Schm. (WEBER VAN Boss 1923, 362) ? 

L. trichocladus (Mert., Ag.) Schm. (BOrGESEN 1919, 305). 

Lophosiphonia obscura (Ag.) Falkenb. (Worontcuin 1909, 254) ? 

Lophurella caespitosa (Hook. et Harv.) Falkbg. (FaLtKkENBERG 1901, 
156) ? 

Meno botryocarpa Schm. (FALKENBERG 1901, 358). 

Odonthalia dentata (L.) Lyngb. (Printz 1926, 95). 

Placophora Binderi J. Ag. (FALKENBERG 1901, 342). 

Polysiphonia arctica J. Ag. (KsJELLMAN 1883, 160). 

P. atrorubescens (Dillw.) Grev. (SCHREIBER). 

P. decipiens Mont. (Connotiy 1911, 126) ? 

P. elongata (Huds.) Harv. (vAN Goor 1923, 32, 34). 

_P. fastigiata (Roth) Grev. (Sauvaceau 1921, 207; van Goor 1923, 

35). Selten mondzisch. (Farrow 1881, 175.) 

. fibrillosa Grev. (KYLIN). 

. fruticulosa (Wulf.) J. Ag. (FALKENBERG 1901, 34). 

. Hystrix Hook et Harv. (Farkenserc 1901, 140). 

. macrocarpa Harv. (BORGESEN 1918, 274). 

. nigrescens (Dillw.) Grev. (van Goor 1923, 34). 

. paniculata Mont. (Kiirzine Tab. phyc. 1863, XIII, Taf. Sajal 

. pulvinata J. Ag. (Kiivaine Tab. phyc. 1863, XII, Taf. 36) ? 
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P. rhunensis Thur. (THuret-Bornet 1878, 84) ? 
P. urceolata (Lightf.) Grey. (Jonsson 1901, 142). 

P. variegata (Ag.) Zan. (Tuurer 1851, Taf. 6; Borausen 1915/20, 
271) ? 
P. violacea (Roth.) Grev. (Yamanoucut 1906, 424). Auch monézisch. 

P. Woodii (Harv.) Falkbg. (Cottins 1913, 121). 


Wahrscheinlich sind die meisten anderen Polysiphonia-Arten 
auch didzisch. 


Pteronia plumosa Kylin (Kyin-SxorrsBerG 1919, 57). 
Pterosiphonia complanata (Clem.) Falkbg. (Kym). 
’ P. gracilis Kylin (Kyuty). 
Rhodomela subfusca (Woodw.) Ag. (PHILLIPS 1896, 292). 
R. virgata Kjellm. (Kyuin 1914, 34). 
Rytiphloea pinastroides (Gmel.) Ag. (KYLIN). 
R. tinctoria (Clem.) Ag. (FALKENBERG 1901, 440). 
Sporoglossum Lophurellae Kylin (Kytin-SxorrssperG 1919, 59). 
Streblocladia collabens (Ag.) Fikbg. (FALKENBERG 1901, 351). 
Stromatocarpus parasiticus Flkbg. (FALKENBERG 1901, 185) ? 
Vidalia obtusiloba (Mert.) J. Ag. (J. AGArpH Spee. algar. II, 3, 
1863, 1123) .? 


Ob und inwieweit bei den Florideen Parthenogenesis bekannt ist, 
ist oben (S. 222) schon besprochen worden. Moéglicherweise ist sie haufiger, 
als wir zur Zeit wissen, sicher ist aber auch, dab viele Formen nicht 
zu parthenogenetischer Entwicklung fahig sind. Kyzin (1923) fiihrt eine 
Reihe von-Arten auf, bei denen er Degeneration der Karpogone und 
Karpogonaste bei Ausbleiben der Befruchtung beobachtet hat (Plocamium ° 
coccineum, Delesseria sinuosa, Del. ruscifolia). — Polyspermie in dem Sinne, 
da mehrere mannliche Kerne in die Trichogyne gelangen, kommt wohl haufig 
vor, doch ist nichts dariiber bekannt, daB mehr als einer mit dem Karpogon- 
kern verschmilzt. 


XIV. Charales. 


Die Fortpflanzungsverhaltnisse der Chavales sind zu bekannt, als dab 
es nétig ware, hier naher darauf einzugehen. Es handelt sich durchweg um 
haploide, oogame Organismen, deren Diplophase auf die Zygote beschrankt 
ist. Wie OEHLKERS (1916) gezeigt hat, fiihrt die Teilung des Zygotenkerns 
bei der Keimung unmittelbar zur Reduktion der Chromosomenzahl; drei 
Kerne der entstehenden Tetrade degenerieren, von dem ibrigbleibenden 
vierten leiten sich alle Kerne der Keimpflanze her'). Es gibt monézische und 
didzische Charales. Bei ersteren findet man nicht selten Proterandrie. Es 
steht jedoch fest, daB Eizellen durch Spermatozoiden desselben Individuums 
befruchtet werden kénnen (DE Bary 1871, 236; Ernst 1918, 122). Bei den 
didzischen Formen ist genotypische Geschlechtsverschiedenheit anzunehmen. 
Die Alternative, ob Heterogametie in einem Geschlecht vorliegt oder ob beide 
Geschlechter homogametisch, die Spermatozoiden also (im genotypischen 
Sinne) ausschlieBlich mit minnlicher, die Eier ausschlieBlich mit weiblicher 


‘ 1) TUTTLE (1924) behauptet neuerdings, die Craraceen seien Diplonten; die Reduk- 
tionsteilung soll in den jungen Oogonien und Antheridien stattfinden. Ein Beweis hier- 
fiir ist aus der kurzen Mitteilung, der keine Abbildungen beigegeben sind, nicht zu 


entnehmen. Ich halte deshalb an der bisher allgemein angenommenen, gut begriindeten 
Auffassung fest. 
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Tendenz ausgestattet sind, ist zugunsten der zweiten Moglichkeit entschieden. 
Im ersteren Falle miiBten bei Heterogametie des ¢ Geschlechtes mannlich und 
weiblich bestimmte Zygoten entstehen; bei Befruchtung eines oder mehrerer 
Weibchen mit den Spermatozoiden eines Mannchens (die wegen der hap- 
loiden Beschaffenheit der Chaven alle entweder minnliche oder weibliche 
Tendenz haben miiBten) miiBte die gesamte Nachkommenschaft mit Bezug 
auf das Geschlecht iibereinstimmen. Ernsr (1921, I) hat jedoch fir die 
diézische Chara crinita gezeigt, daB in diesem Falle Minnchen und Weibchen 
etwa im Verhaltnis 1:1 entstehen (unter 328 Pflanzen waren 175 3 und 153 9). 
Daraus darf geschlossen werden, daB die Geschlechter durch die Reduktions- 
teilung getrennt werden, von den 4 Tetradenkernen also zwei weiblich, 
zwei mannlich determiniert sind. Wenn es dann dem Zufall iiberlassen ist, 
ob zwei ,,weibliche und ein ,,minnlicher‘t oder zwei ,,minnliche’’ und ein 
,,weiblicher‘‘ Kern degenerieren, mu8 das theoretische Zahlenverhiltnis der 
Geschlechter 1:1 sein. Der Annahme einer genotypischen Geschlechts- 
bestimmung tut es keinen Abbruch, daB bisweilen bei didzischen Characeen 
beiderlei Geschlechtsorgane auf einem Individuum gefunden werden.. 

Wie folgende, nach Migutas (1897, 1925) monographischen Bear- 
beitungen aufgestellte Zusammenstellung zeigt, wiegen in der europaischen 
Flora die monézischen Characeen vor: 


Mon6zisch sind: 


Chara baltica (Fr.) Wahlst. | Ch. strigosa A. Br. 

Ch. contraria A. Br. Ch. tenmspina A. Br. 

Ch. coronata Ziz. Lamprothamnus alopecuroides A. Br. 

Ch. crassicaulis Schleich. L. Hansen Sonder | 

Ch. delicatula Ag. Lychnothamnus barbatus (Meyen) 

Ch. dissoluta A. Br. v. Leonh. 

Ch. foetida A. Br. Nitella batrachosperma (Reichenb.) 

Ch. fragilis Desy. A. BY: 

Ch. gymnophylla A. Br. N. brachyteles A. Br. 

Ch. hispida L. N. confervacea A.. Br. 

Ch. horrida Wahlst. N. flexilis (Lapp.) Ag. 

Ch. intermedia A. Br. N. gracilis (Smith) Ag. 

Ch. qubata A. Br. N. hyalina (DC.) Ag. 

Ch. Kokeilit A. Br. N. mucronata A. Br. 

Ch. polyacantha A. Br. | N. ornithopoda A. Br. 

Ch. Rabenhorstiana A. Br. __N. tenuissima (Desv.) Cors. et Germ. 

Ch. rudis A. Br. | ° N, translucens (Pers.) Ag. 

Ch. scoparia Bauer | Tolypella, alle europ. Arten. 
Diézisch sind: 

Chara aspera (Dethard.) Willd. Ch. wmperfecta A. Br. 

Ch. ceratophylla Wallr. Nitella capitata (N. v. E.) Ag. 

Ch. connivens Salzm. | N. opaca Ag. ’ 

Ch. crimta Wallr. | N. syncarpa (Thuill.) Kitz. 

Ch. fragifera Durieu | Tolypellopsis _ stelligera (Bauer) 

Ch. galioides DC. Mig. 


Die 1856 von A. Braun entdeckte Parthenogenesis der Chara crimta 
galt lange als eines der wenigen Beispiele fiir die Entwicklung einer Pflanze 
aus einem unbefruchteten, haploiden Ei, bis durch Ernst (1917) der Nach- 
weis erbracht wurde, daB die Chromosomenzahl dieser Pflanze diploid ist, 
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nimlich doppelt so groB wie diejenige der normalen, 3 und 9 Geschlechts- 
pflanzen der gleichen Art (die 12 Chromosomen haben). Es handelt sich also 
ebenso wie bei vielen parthenogenetischen Phanerogamen um somatische 
Parthenogenese. Ernst (1917, 1918, 1921) hat sich sehr eingehend mit 
der Frage beschaftigt, auf welche Weise diese Parthenogenesis (er nennt 
die Erscheinung Ovoapogamie) entstanden sein kénnte. In seinem bekannten 
Buche ,,Bastardierung als Ursache der Apogamie“ (1918) bildet Chara crimta 
den Ausgangspunkt der Erérterungen. Ernst nimmt an, daf die partheno- 
genetische Chara crinita durch Bastardierung eines haploiden Weibchens 
mit einer anderen Chava-Art zustande gekommen ist. Es hat nach dieser 
Hypothese also Befruchtung mit dem Sperma einer Art stattgefunden, die 
die gleiche Chromosomenzahl gehabt haben muS wie die zweigeschlechtige 
Normalform der Chara crinita; die Reduktionsteilung ist dann ausgeblieben 
und aus dem diploiden Bastardei ist ein parthenogenetisches, weibliches Indi- 
viduum hervorgegangen. Da dieses der Normalform im wesentlichen gleicht, 
handelt es sich um einen metroklinen (metromorphen) Bastard. 
An dieser Hypothese hat WinkKLerR (1920) eingehend Kritik geiibt. 
Er kommt zu dem Ergebnis, dab andere Erklarungsméglichkeiten weniger 
Hilfshypothesen erfordern und daher wahrscheinlicher sind. WINKLER zieht 
zwei solcher Méglichkeiten in Betracht: 1. Verdoppelung der Chromosomen- 
zahl in der Scheitelzelle einer weiblichen, haploiden Pflanze. 2. Verschmelzung 
zweier weiblich determinierter Kerne nach der Reduktionsteilung in der 
keimenden Zygote. Von beiden halt W1nKLER die erste fiir die wahrschein- 
lichere. Sie wiirde ja in der Tat ohne weiteres erklaren, daB eine weibliche, 
diploide Pflanze entsteht. Im zweiten Falle ware es dem Zufall iiberlassen, 
da gerade zwei weiblich determinierte Kerne verschmelzen. Es kénnten auch 
zwei mannlich determinierte fusionieren (solche mannlichen Diplonten waren 
freilich nicht erhaltungsfahig) oder ein mannlicher Kern mit einem weib- 
lichen. In diesem Falle nehmen sowohl Ernst wie WINKLER in Analogie 
mit den bekannten Versuchen Marcuats an Laubmoosen an, da ein zwitte- 
riger Diplont entstehen miiBte. In seiner Erwiderung auf WInKiERs Kritik 
hebt allerdings Ernsr (1921, Il) hervor, daB die Homogametie der Chara, 
die eine Voraussetzung fiir das Zustandekommen diploider Zwitter ist, nicht 
erwiesen sei; er hat auch friiher schon (1918, 120) die Méglichkeit des Ent- 
stehens mannlicher Diplonten auf dem Wege der Bastardierung in Betracht 
gezogen. Diese Frage ist indessen kein Streitpunkt mehr; sie ist, wie wir 
soeben sahen, von Ernst selbst (1921, I) einwandfrei dahin entschieden worden, 
daB Chara crinta homogametisch ist. Wenn namlich, wie es tatsachlich 
der Fall ist, die Nachkommenschaft eines (haploiden) Elternpaares zur 
Halfte mannlich, zur Halfte weiblich ist, so ist genotypisch bedingte Hetero- 
gametie im mannlichen oder im weiblichen Geschlecht ausgeschlossen. In- 
sofern ist also der Vergleich mit den Laubmoosen vollkommen berechtigt. 
__ Da bei diézischen Laubmoosen die auf regenerativem Wege gewonnenen 
diploiden Gametophyten monézisch sind, hat man die a priori naheliegende 
Méglichkeit, daB die parthenogenetische Chava crinita durch Ausbleiben 
der Reduktionsteilung, also aus einer unreduzierten Zygote hervorgegangen 
sein kénnte, verworfen, in der Annahme, daB sich Chara ebenso wie die 
Laubmoose verhalten, also ein monézischer Diplont entstehen miiBte. 
Ernst geht nun allerdings von einem Verschmelzungsprodukt einer weib- 
lichen und mannlichen Zelle aus, die sich unter Ausfall der Reduktionsteilung 
entwickelt haben soll. Aber es handelt sich um eine Bastardverbindung 
von ausgesprochen metroklinem Charakter, der sich nicht nur in den vege- 
tativen Merkmalen, sondern auch im Geschlecht auBern soll. Heute ist die 
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Sachlage eine etwas andere geworden. Allein um den weiblichen Charakter der 
parthenogenetischen Chara crinita zu erklaren, brauchen wir nicht zur Bastar- 
dierungshypothese zu greifen, auch wenn sich zeigen wiirde, daB die von 
WINKLER in Betracht gezogene Annahme einer Verdoppelung der Chromo- 
somenzahl in der Scheitelzelle nicht in Frage kommt. Der AnalogieschluB 
mit den Laubmoosen hat stark an Gewicht verloren, seitdem wir wissen, daB 
bei Sphaerocarpus diploide Gametophyten, hervorgegangen aus einer Spore 
mit eimem Kern, der durch Fusion eines minnlich und eines weiblich deter- 
minierten Kerns zustande gekommen ist, weiblich sind (LorBEER 1927). Hier 
handelt es sich natiirlich nicht um Heterogametie, sondern um Dominanz des 
weiblichen Geschlechts. Dazu kommt, da die Dyadensporen immer hetero- 
zygote Kerne zu enthalten scheinen, eine Fusion zweier minnlicher oder 
zweier weiblicher also durch irgendwelchen, noch unaufgekliérten Mecha- 
nismus ausgeschlossen ist. Wenn wir also diesen Analogiefall heranziehen, 
so kénnen wir ohne weiteres verstehen, daB die diploide Chara crinita weib- 
lich ist. Die Annahme, daB sie so zustande gekommen ist, hat vor den anderen 
das voraus, daB sie sich auf ein reales Vorkommen bei einer (vielleicht nicht 
allzu entfernt verwandten) Pflanzengruppe stiitzen kann. Aber sie bleibt 
ebenfalls ein Analogieschlu8 und la8t uns vorlaufig auch.im unklaren dar- 
iiber, wie die Tendenz zur Parthenogenesis zustande gekommen sein kénnte, 
denn diese Frage bedarf ja, wie WINKLER mit Recht betont hat, einer be- 
sonderen Erklarung. 


Myxomycetes. 


Bei den Myxomyceten scheinen isogame Sexualakte weit verbreitet 
zu. sein, obwohl es erst sehr wenigen Untersuchern gelungen ist, den Ent- 
wicklungsgang einigermafen vollstindig, d. h. unter Beriicksichtigung des 
Kernphasenwechsels zu verfolgen. Jann (1911) kam fiir Physarum dider- 
moides Rost. zu folgendem Ergebnis: Haploide Myxamében kopulieren 
paarweise; der Plasmogamie folgt Karyogamie. Die Diplonten (Zygamében) 
vergroBern sich unter Nahrungsaufnahme und werden vielkernige Plasmodien. 
Mehrere Diplonten kénnen zu gréBeren Plasmodien zusammenflieBen; haploide 
Amében werden von den Plasmodien zwar auch aufgenommen, aber verdaut. 
Die Diplophase des Kerns erhalt sich unter haufigen karyokinetischen Tei- 
lungen bis kurz vor der Sporenbildung (im Fruchtkorper); in diesem Stadium 
wird die Chromosomenzahl (von 16 auf 8) reduziert, so daB die Sporen haploide 
Kerne enthalten. Danach wiegt also die Diplophase im Entwicklungsgang 
stark vor, die Haplophase ist auf das Stadium der Sporen, der begeibelten 
Schwirmer und der Amében beschrankt. 

In jiingster Zeit sind Matcotm Witson und CapMAN (1926) bei der sehr 
eingehenden Untersuchung!) von Reticularia Lycoperdon Bull. im Prinzip 
zu dem gleichen Resultat gelangt. Ein Unterschied besteht nur darin, da 
hier keine Myxamében gebildet werden und bereits die Schwarmer kopulieren. 
Auch bei Reticularia findet die Reduktionsteilung vor der Sporenbildung 
statt. Einen Teil dieser Vorgange hat auch SKUPIENSKI (1920) bei einem 
Myxomyceten gesehen, den er fiir Didymium mnigripes Fr. halt (der aber 
nach Bucuet [1921, I, II] ein Physarum ist). SKUPIENSKI beschreibt die 
Kopulation von Myxamében und deren Karyogamie und die Entstehung von 
Plasmodien aus diesen Zygamiben, die dann Fruchtkérper bilden. In Uberein- 
stimmung mit JAHN hat er gefunden, daB haploide Amében oder Schwairmer 
von den Plasmodien gefressen und verdaut werden; Fusionen finden spater nur 
zwischen Diplonten statt. Uber den Kernphasenwechsel, insbesondere iiber 
die Chromosomenzahl der Kerne der Schwarmer und Amében und iiber 
die Reduktionsteilung finden sich bei Skuprensxi keine Angaben. Weiter- 
hin hat SkurreNsK1 die Acrasiee Dictyostelium mucoroides Bref. untersucht 
und auch hier sexuelle Vorginge gefunden. Die Myxamében, deren je eine 
aus einer Spore hervorgeht (bekanntlich bildet Dictyostelium keine begeiBelten 
Schwarmer), teilen sich mehrfach und kopulieren dann paarweise. Es folgt 
Karyogamie. Aus solchen diploiden Amében setzt sich dann das junge Spo- 
rangium zusammen. Vor der Sporenbildung soll eine Tetradenteilung statt- 
finden; jeder der 4 Kerne wird zum Kern einer Spore. Auch hier wiirde 
also die Reduktionsteilung der Sporenbildung vorausgehen. 

Wie steht es nun mit der Geschlechtsdifferenzierung? Kon- 
stante morphologische Unterschiede zwischen den kopulierenden Gameten 


1) Der ausfiihrliche Bericht hieriiber ist noch nicht erschienen. Ich mu& mich 
daher an die kurze vorliufige Mitteilung halten. 
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sind nicht vorhanden. Es kann sich also nur um physiologische Unterschiede 
handeln, und da ist die Frage, ob wir Anhaltspunkte fiir eine genotypische 
Verschiedenheit der Gameten haben oder nicht. Es sei vorweg genommen, 
da sich eine prazise Antwort hierauf zur Zeit nicht geben lait. Das vor- 
liegende Beobachtungsmaterial ist folgendes: 


Pinoy (1908) hat von Didymium nigripes Fr. Sporenaussaaten zu- 
sammen mit Bacillus luteus auf Leinsamenagar gemacht und in einem Teil 
der Gefaibe weiBlich-graue, fruktifizierende Plasmodien erhalten. In einigen 
Réhrcehen traten aber gelbe, in anderen schwarz-violette Plasmodien auf, 
die nie Fruchtkorper, sondern nur Sklerotien bildeten. Aus diesen Sklerotien 
lieSen sich Myxamében gewinnen. Wurdennun Myxamében von den Sklerotien 
der gelben Kultur mit solchen von der schwarz-violetten zusammengebracht, 
so entstanden Plasmodien von weiSlich-grauer Farbe, die fruktifizierten. 
Dieses merkwiirdige Ergebnis erklirt Pinoy mit der Annahme, daB die Sporen 
von Didymium nigripes geschlechtsverschieden sind. Er nimmt (++) und 
(—) Sporen an und glaubt, daB Abkémmlinge beider Sporen zusammen- 
kommen miissen, damit Fruchtkérper gebildet werden kénnen. Geht man- 
von einer Sporensorte aus, so kénnen zwar Plasmodien entstehen; dieselben 
sind aber nur zur Sklerotienbildung fihig. Pryoys Kulturen gingen nun 
von mehreren Sporen aus. Die gelben und die schwarz-violetten Plasmodien 
miiBten also so zustande gekommen sein, da in den betreffenden Aussaaten 
zufallig nur eine Sporensorte enthalten war. Da Pinoy iiber die Zahl der 
Sporen, die er ausgesit hat, keine Angabe macht, so laBt sich iiber die Wahr- 
scheinlichkeit dieser Zufille nichts sagen. Héchst merkwiirdig ist indessen, 
da8 in diesen Kulturen iiberhaupt Plasmodien gebildet wurden, denn nach 
dem iibereinstimmenden Ergebnis der bisherigen Untersuchungen entstehen 
doch gerade die Plasmodien durch einen Sexualakt, und die Fruchtkérper- 
bildung ist nur eine Folge davon, die (soweit wir wenigstens bisher wissen) 
erst eintritt, wenn die Kopulation vollzogen und die diploide Phase ent- 
standen ist. Prnoys Versuche haben also gewi8 nichts mit der Sexualitat 
der Myxomyceten zu tun und kénnen keinesfalls, wie das in der Literatur 
gelegentlich geschieht, als Beispiel fiir eine Getrenntgeschlechtigkeit nach 
Art der Mucorineen herangezogen werden. Will man die von PInoy ver- 
mutete Geschlechtsverschiedenheit der Sporen beweisen, so mu man Kulturen 
aus isolierten Sporen anlegen und priifen, ob sie zur Plasmodienbildung 
schreiten. Tatsachlich erhalt man unter diesen Bedingungen bei Didymium 
- migripes nicht nur Plasmodien, sondern auch Fruchtkorper’). 


Jann (1911, 239) hat in Einsporkulturen von Didymium effusum 
ebenfalls Plasmodien gewonnen, ebenso SkuPIENSKI (1920) mit der Form, 
die er fiir Didymium nigrifes halt, und mit Dictyostelium mucoroides. In 
zwei kiirzlich erschienenen kurzen Mitteilungen SxuprensKis (1926, 1927) 
wird dagegen fiir Didymium difforme Duby angegeben, da die aus einer 
Spore hervorgehenden Gameten nicht kopulieren und Plasmodien nur auf- 
treten, wenn die Keimungsprodukte verschiedener [(--) und (—)] Sporen 
zusammenkommen. SchlieBlich muB8 noch erwahnt werden, daS SKUPIENSKI 
von seinem ,,Didymium nigripes“ einzelne Schwairmer und Myxamében isoliert 
und zur vegetativen Vermehrung gebracht hat. In diesen Kulturen erhielt 
er keine Plasmodien. 


1) Nach noch unveréffentlichten Versuchen, die Herr E. Dréce im Pflanzen- 
physiologischen Institut Berlin gemacht hat. Um allen Zweifeln zu begegnen, miifte 
allerdings noch nachgewiesen sein, daf diese Einsporkulturen auch den normalen Kern- 
phasenwechsel zeigen. 
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Soweit die Tatsachen! Um sie zu deuten, miissen wir vor allen Dingen 
wissen, wo die Reduktionsteilung stattfindet. Wenn es wirklich feststeht, 
daB die Sporen bereits reduzierte Kerne enthalten, so kann fir Didymium 
difforme eine genotypische Geschlechtsverschiedenheit in Betracht kommen. 
D. difforme wiirde dann mit den spiter zu besprechenden Phycomyces nitens, 
Ascobolus carbonarius, Ustilago violacea u. a. iibereinstimmen. Nun scheint 
aber SKUPIENSKI anzunehmen, da die Reduktionsteilung oft noch in den 
Sporen erfolgt. Wenn das richtig ist, und wenn wirklich jede Spore nur Ga- 
meten des einen oder des anderen Geschlechtes produziert, dann bliebe nichts 
anderes iibrig, als nach Art der heterosporen Farne eine Geschlechtsbestimmung 
vor der Reduktionsteilung anzunehmen. Das ist zwar nicht ausgeschlossen 
und wiirde auch unter den Thallophyten nicht ohne Analogon dastehen 
(Fucus platycarpus!), vorlaufig werden wir aber gut tun, abzuwarten, bis 
zuverlissige zytologische Beobachtungen vorliegen. 

Bei SKUPIENSKIS ,,Didymium migripes“‘ und Dictyostelium erzeugt die 
Spore bei der Keimung einen Schwirmer baw. eine Amébe. Dieser Schwar- 
mer soll geschlechtlich neutral sein, und erst im Verlaufe der Teilungen, die 
er erfahrt, soll eine Trennung der physiologisch verschiedenen Geschlechter 
erfolgen. Wenn hier der Sporenkern diploid ist und die Reduktion der 
Chromosomenzahl erst nach der Keimung eintritt, so liebe sich das Ergebnis 
mit der Annahme genotypischer Geschlechtsverschiedenheit in Einklang 
-bringen. Dasselbe kénnte dann natiirlich auch fiir Didymium effusum Link 
zutreffen (s. oben). Bisher liegt aber weder hierfiir ein Beweis vor, noch 
halte ich die Versuche, aus denen SkuPienski fiir ,,Did. nigripes* schlieBt, 
da die Abkémmlinge eines Schwarmers oder einer Myxamébe unfahig 
sind, zu kopulieren, fiir beweiskraftig. Deren Zahl ist dafiir zu gering; die 
Kulturen gingen auBerdem nach einigen Teilungen zugrunde. Vorlaufig 
miissen wir also auch noch mit der Méglichkeit rechnen, da die Gameten 
alle genotypisch gleich sind und die physiologischen Verschiedenheiten, die 
zur Hinleitung des Kopulationsprozesses vermutlich erreicht werden miissen, 
im Wege eines Entfaltungsprozesses (wie z. B. bei Stepbhanosphaera) zustande 
kommen. 

Wir sehen also: die Sexualitat der Myxomyceten schlieBt noch viele 
Ratsel in sich, fiir deren Lésung diese, ihrem Aggregatzustand nach zwar 
schleimigen, fiir den Zytologen und Experimentator aber oft recht spréden 
Organismen wahrscheinlich noch oft den Gegenstand eingehender und miih- 
samer Untersuchungen werden bilden miissen. 
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I. Phycomycetes. 


1. Archimycetes. 


_ Unter Archimycetes fasse ich hier, ohne auf die verwandtschaftlichen 
Beziehungen einzugehen, das zusammen, was im weiteren Sinne auch Chytri- 
diales genannt wird, also die Familien der Olpidiaceen, Synchytriaceen, Woro- 
mnaceen, Plasmodiophoraceen, Rhizidiaceen, Hyphochytriaceen und Clado- 
chytriaceen. Die frither in die Gruppe einbezogenen Ancylistaceen sind 
Oomyceten und werden erst mit diesen besprochen werden. Die meisten 
sicheren Angaben tiber die sexuelle Fortpflanzung der Archimyceten sind 
jJiingeren Datums. Noch 1907 konnte Burrer (S. 140) unsere Kenntnisse 
hieriiber folgendermaBen zusammenfassen: ,,It must be admitted, that the 
presence of true sexuality in the Chyitridiaceae....is far from established. 
The companion cells of Olpidiopsis and Urvophlyctis have been interpreted 
as antheridia, but, until the cytological facts are known, may equally well 
be considered as morphologically equivalent to the emptied Sammelzellen 
of the Cladochytriaceae, or the apophyses of Amoebochytrium and Rhizi- 
diomyces. The copulation of gametes described by Fiscu in Reessia (1884, 9) 
and by Soroxrn in Tetrachytrium, has not been accepted by FIscHER 
(1892) on general grounds, and certainly requires confirmation. There remains 
the genus Polyphagus, in which true sexual reproduction has been definitely 
established by cytological investigation (WAGER 1899, DancEarp 1900)”. 
Heute denken wir dariiber anders. Es sind namentlich die Arbeiten 
von Kusano (1912), Barrerr (1912, I) und Curtis (1921), die hier Wandel 
geschaffen haben, indem sie zytologische Belege fiir das Vorkommen echter 
Sexualakte bei einigen Formen erbrachten und damit zugleich Anhaltspunkte 
fiir die Deutung 4lterer, unvollstindiger Beobachtungen gaben, so da8 wir 
jetzt eine ziemlich weite Verbreitung der geschlechtlichen Fortpflanzung 
bei den Archimyceten fiir wahrscheinlich halten diirfen. Die Form, in der 
sie auftritt, ist entweder die Kopulation freier Gameten oder von Gametangien. 
Erstere ist nur als Isogamie bekannt, letztere verlauft fast ausnahmslos 
anisogam. 

Wir beginnen mit Olpidium Viciae Kusano (1912), einer der wenigen 
Formen, deren Entwicklungsgang fast liickenlos bekannt ist. Der Pilz schma- 
rotzt in den Epidermiszellen von Vicia unijuga A. Br. und erzeugt dort 
Sporangien, die durch einen (oder mehrere) die Wirtszelle durchbohrenden und 
an der Spitze sich 6ffnenden Kanal eingeiBelige Schwarmer (Fig. 108a) ent- 
lassen. Diese Schwarmer kénnen direkt wieder andere Epidermiszellen infi- 
zieren und dort erneut Sporangien erzeugen; sie kénnen aber auch paarweise 
kopulieren (Fig. 108b—f). Entscheidend dafiir, ob das eine oder das andere 
eintritt, sind wahrscheinlich gewisse Einfliisse, die auf die Schwarmer vor deren 
Austritt aus dem Zoosporangium einwirken. Ist den Zoosporangien durch 
Wasserzutritt Gelegenheit gegeben, gleich nach der Reife ihre Schwarmer zu 
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entlassen, so verhalten sich diese wie ungeschlechtliche Zoosporen. Wird der 
Austritt dagegen verzigert, so daB die Zoosporangien tiberreit werden und 
die Schwirmer vielleicht Hunger leiden, so fungieren sie meist als Gameten. 
Die ausgetretenen Schwirmer setzen sich gewohnlich nach kurzer Zeit fest 
und zeigen améboide Formverinderungen, kénnen aber alsbald von neuem 
frei beweglich werden. Die Kopulation wurde im améboiden Zustand beob- 
achtet (Fig. 108d). Die zweigeiBelige Zygote schwimmt einige Zeit herum; 
schlieBlich setzt sie sich auf einer Epidermiszelle des Wirtes fest und enzystiert 
sich. Sie erzeugt wie die Zoospore einen zarten Keimschlauch, der die Wand der 
Wirtszelle durchdringt, sich dann an der Spitze 6ffnet und den plasmatischen 
Inhalt der Zygote austreten laBt (Fig. 108g, h,i). Dieser nimmt Kugelform an 
und wandert zum Kern der Wirtszelle. Er vergré8ert sich schnell, umgibt sich 
dann mit einer doppelten Hille und wird so zu dem, was man Dauerzelle oder 
weniger gliicklich Dauerspore nennt. Hand in Hand mit dieser Vermehrung 
des Zygotenplasmas geht eine VergréBerung der beiden Kerne, an denen sich 
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Fig. 108 (nach Kusano). Olpidium Viciae. Gametenkopulation und Infektion der Wirts- 
zelle durch die Zygote. 


cleichzeitig eigenartige Verinderungen bemerkbar machen (Fig. 109 a,b). Sie 
scheinen einen Teil ihres Inhaltes auszustoBen. Karyogamie tritt erst kurz 
vor der Keimung der Zygote ein, die nach deren Uberwinterung erfolgt 
(Fig. 109¢). Der Kopulationskern bereitet sich alsbald zur Teilung vor. 
Einseitige Chromatinansammlung deutet auf Synapsis (Fig. 109d) und macht 
es wahrscheinlich, daB die erste Teilung eine heterotypische ist. Die Chromo- 
somenzahl lieB sich nicht sicher ermitteln (4—5?). In schneller Folge ver- 
mehren sich nun die Kerne, und die urspriingliche Zygote wird zu einem 
Zoosporangium. Ein Hals durchbricht die auBere Hiille und la8t die ein- 
geiBeligen Schwirmer entweichen. Diese kénnen nun wieder entweder un- 
geschlechtlich keimen und Sporangien erzeugen (was im Friihjahr meist der 
Fall ist), oder sie kénnen zu Zygoten verschmelzen, die dann von neuem 
Dauerzellen werden. Die Dauerzellen sind also stets diploid, und es be- 
steht kein regelmabiger Wechsel zwischen haploiden (ungeschlechtlichen) 
und diploiden (geschlechtlichen) Individuen. 

Kusano gibt ausdriicklich an, beobachtet zu haben, da& Schwarmer 
eines (ungeschlechtlich entstandenen) Zoosporangiums kopulieren kénnen. 
Da nun die Kerne eines solechen Sporangiums sich alle von einem haploiden 
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Kern (dem der Zoospore, aus der das Zoosporangium hervorgegangen ist) 
herleiten, so ist in diesem Falle genotypisch bedingte physiologische Ge- 
schlechtsdifferenzierung ausgeschlossen. Olpidium Viciae ist ein mond- 
zisch-isogamer Organismus. 

Die Feststellungen Kusanos lassen die Einwinde, die von verschie- 
denen Seiten (namentlich von A. Fiscumr 1892) gegen die Angaben Fiscus 
(1884, I) iiber isogame Gametenkopulation bei Reessia amoeboides Fisch, R. 
Cladophorae Fisch (= Olpidium entophytum A. Br.?) und Chytridium Meso- 
carpi (Fisch) A. Fisch. erhoben worden sind, kaum noch berechtigt erscheinen 
und machen es wahrscheinlich, da8 die Erscheinung weiter verbreitet ist, 


Fig. 109 (mach KuUSANO). Olpidium Viciae. a 2 junge Dauerzellen mit je 2 Gameten- 

kernen; dariiber der (zum Teil verdeckte) Kern der Wirtszelle. 4 Dauerzygote, Kerne 

noch unverschmolzen. c Kerne kopuliert. d@ Zygotenkern in einem synapsisartigen 
Zustand. e Zweite Teilung des Zygotenkerns. 


als wir zur Zeit wissen. Der Entwicklungsgang der Reessta amoeboides 
stimmt in der Tat nach Fiscus Schilderung (die Zytologie konnte Fiscu 
noch nicht beriicksichtigen) in allen wesentlichen Punkten so weitgehend 
mit dem von Olpidium Viciae iiberein, daB man fast meinen kénnte, dieselbe 
Art vor sich zu haben. Auch hier entstehen die Sporangien aus Zoosporen, 
die Dauerzellen aus kopulierten Planogameten. Die aus den ungeschlecht- 
lich entstandenen Zoosporangien wie die aus den Dauerzellen hervorgehenden 
Schwarmer kénnen sich asexuell oder sexuell verhalten; wenn sie sexuell 
gestimmt sind, so scheint eine Riickkehr zum asexuellen Verhalten oder 
— was in diesem Falle gleichbedeutend ist — parthenogenetische Entwicklung 
nicht moéglich zu sein. (Beim Ausbleiben der Kopulation gehen sie zugrunde 
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[Fiscu 1884, I, 14].) Das steht im Einklang mit Kusanos Annahme, dab 
dariiber, ob die Schwirmer Zoosporen oder Gameten werden, bereits im 
Zoosporangium entschieden wird und spricht dafitr, daB es sich um ziemlich 
tietgreifende und scharfe physiologische Unterschiede handelt, die ihnen 
da aufgeprigt werden. Bei dieser Ubereinstimmung erscheint die Aufrecht- 
erhaltung der Gattung Reessia nicht berechtigt. Die beiden von Fiscu be- 
schriebenen Arten sind der Gattung Olpidiwm einzureihen. Was Chytridium 
Mesocarpi betrifft, so entstehen auch hier die Dauersporen aus dem Kopu- 
lationsprodukt zweier isomorpher Gameten, die in den ,,Zoosporangien™ 
gebildet werden. Bei der Keimung erzeugen sie eingeschlechtige Schwarmer, 
aus denen die Zoosporangien hervorgehen. Wenn die Angabe Fiscus, dab 
bei dieser Art die ,,Zoosporangien“ immer nur geschlechtliche Schwarmer er- 
zeugen, richtig ist, so wiirde es sich um Gametangien im strengen Sinne 
handeln, und wir wiirden einen regelmaBigen Generationswechsel haben. 
Hierfiir bleibt jedoch die Bestiétigung durch weitere Untersuchungen ab- 
zuwarten. — Leider gibt Fiscu nicht an, ob bei den drei von ihm unter- 
suchten sexuellen Chytridiaceen die Gameten eines Gametangiums kopu- 
lieren kjnnen. Es bleibt also offen, ob sie monézisch oder didzisch sind. 

Ein weiterer Fall, in dem Isogamie von Planogameten festgestellt 
worden ist, ist Synchytrium endoltoticum (Schilb.) Pere. Schon Cornu 
(1872, 123) hat sie bei dieser Gattung vermutet. Entsprechend dem Charakter 
der Gattung Synchytriwm werden hier Sporangiensori gebildet, die jeweils 
auf eine die Wirtszelle infizierende Zoospore zuriickgehen (Curtis 1921). 
Das kann sich mehrfach wiederholen; ahnlich wie bei Olpidium pflegen aber 
die Schwarmer tiberreifer Sporangien zu Gameten zu werden, die sich paar- 
weise vereinigen. Morphologische Unterschiede existieren bei den Schwar- 
mern nicht. Curtis gibt aber an, daB von den beiden zur Kopulation schrei- 
tenden Partnern einer zuerst zur Ruhe kommt und der andere dann an ihn 
heranschwimmt, um mit ihm zu verschmelzen. Kranzfiguren wie bei Ecto- 
carpus kommen nicht zustande, trotzdem la8t sich eine gewisse Ahnlichkeit 
im Verhalten nicht verkennen, und wir sind wohl berechtigt, darin, wenn 
auch nur andeutungsweise, eine Geschlechtsdifferenz zu sehen. Gameten 
des gleichen Gametangiums kopulieren nicht, wohl aber solche, die von ver- 
schiedenen Gametangien des gleichen Sorus stammen!). Da nun ein Sorus 
aus einer haploiden Zelle (Zoospore) hervorgeht, so ist genotypische Ge- 
schlechtertrennung auch hier ausgeschlossen. Der Fall stimmt also in dieser 
Hinsicht mit Olpidiwm Viciae im Prinzip iiberein. Ob man Synchytrium 
endobroticum als monézisch oder diézisch ansehen will hangt davon ab, 
ob man den Sorus oder das Gametangium (Sporangium) als ein Individuum 
betrachtet, ist also mehr oder weniger Geschmacksache. Ich méchte ersteres 
tun und den Pilz monézisch nennen. Die Gametangien wiirden dann die 
Geschlechtsorgane sein, und es witrde auf dem Wege eines Entfaltungs- 
prozesses im Laufe der Entwicklung des Sorus eine Scheidung in ,,mannliche‘ 
und ,,weibliche’* Gametangien stattfinden. Das Verhalten ist vergleichbar 
mit dem von Ulothrix zonata (s. S. 106). Aus der Zygote entsteht eine 
Dauerzelle. Die Karyogamie erfaihrt keine Verzigerung, sondern findet 
gleich nach der Kopulation statt, wie es scheint, sogar noch ehe die junge 
Zygote ihre Geifeln einzieht, jedenfalls bevor sie zur Infektion schreitet. 
Sie entwickelt sich zur Dauerzelle, aus der nach mehrmonatiger Ruhe Zoo- 
sporen hervorgehen. Da in der Dauerzelle die Chromosomenzahl reduziert 

1) In einem Ausnahmefall beobachtete Curtis Zygotenbildung von Zoosporen 


eines ‘Sporangiums. Letzteres war aber abnorm gro8 und entsprach einem Sorus, dessen 
Aufteilung unterblieben war. 
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wird und die darin entstehenden Zoosporen wieder haploid sind, unterliegt 
keinem Zweifel. Die sehr sorgfaltigen Untersuchungen von Curtis erscheinen’ 
in diesem Punkte leider liickenhaft. Der Schlu8 des Verfassers, daB in der 
Dauerzelle keine Mitosen vorkommen (wihrend in den Zoosporangien bzw. 
Gametangien normale indirekte Teilungen beobachtet und die Chromosomen- 
zahl 5 gefunden wurde) und an Stelle der typischen Reduktionsteilung Chro- 
matinausscheidungen aus den zahlreichen Kernen, die kurz vor der Schwirmer- 
bildung gefunden werden, treten sollen, will mir vorliufig nicht einleuchten. 
Die Schwarmer der Dauerzelle entwickeln sich ungeschlechtlich weiter und 
erzeugen Sori. Ob sie unter Umstiinden auch als Gameten fungieren kénnen, 
bleibt noch festzustellen. 

Noch zwei Fille von Isogamie sind zu erwihnen, die aus dem Rahmen 
des bisher Geschilderten etwas herausfallen. Der eine betrifft die von Grices 
(1910) aufgestellte Gattung Monochytrium, die wahrscheinlich zu den Olpidia- 
ceen gehért. Die einzige bisher bekannte Art (M. stevensonianum) schmarotat 
In der Epidermis oder den darunter gelegenen Zellen von Ambrosia arte- 
masiifolia. Offenbar kurz nach der Infektion (die selbst nicht verfolgt wurde, 
da sich Grices nur auf fixiertes Material stiitzt) finden sich in den Wirts- 
zellen ein bis zahlreiche nackte, unregelmaBig begrenzte (amdboide) Proto- 
plasten mit je einem Kern. Sie liegen stellenweise dicht aneinander und sollen 
dann paarweise verschmelzen, wahrend andere, die nicht zur Kopulation 
kommen, Zoosporangien erzeugen. Aus den Kopulationsprodukten werden 
Dauerzellen, in denen das Kernpaar wahrscheinlich bis zum Beginn der 
Keimung erhalten bleibt. Schwarmerbildung ist anzunehmen, wurde aber 
nicht nachgewiesen. Die Griinde, die Gricas fiir das mutmaBliche Auftreten 
améboider, unbegeiBelter Schwarmer geltend macht, sind nicht stichhaltig. 
Entspricht diese Darstellung den Tatsachen, so wiirde auBer der amdboiden 
Beschaffenheit der Protoplasten, die auch bei Reessza beobachtet wurde, 
der einzige Unterschied gegeniiber Olpidiwm Viciae die Verlegung der Kopu- 
lation auf das intramatrikale Stadium sein. Ob Grices in diesem Punkte 
seine Beobachtungen richtig gedeutet hat, ist von Kusano (1912, 182), 
wie mir scheint, mit Recht bezweifelt worden. Auch bei Olpidium Victae 
findet man in einer Wirtszelle kurz nach der Infektion nicht selten einkernige 
Protoplasten, die dicht aneinander liegen kénnen neben zweikernigen, die 
entweder zygotischer Natur sind, also unmittelbar von einem kopulierten 
Gametenpaar herriihren, oder das erste Teilungsstadium einer haploiden 
Zelle auf dem Wege zur Zoosporangienbildung darstellen. In Unkenntnis 
der der Infektion vorausgehenden Vorginge ist gewiB die Versuchung groB, 
diese Bilder in der Wirtszelle so zu kombinieren, daB man die zweikernigen 
Stadien als die Folge der Verschmelzung zweier dicht aneinanderliegender 
echter Protoplasten ansieht, zumal es auBberst schwierig ist, mit Sicherheit 
festzustellen, ob diese durch eine zarte Linie getrennt sind oder nicht. Ich 
halte es daher bis auf weiteres fiir das Wahrscheinlichste, daB Grices Mono- 
chytrium nichts anderes als ein echtes Olpidium mit extramatrikaler, iso- 
gamer Gametenkopulation ist. An der Sexualitit an sich ist wegen der 
Zweikernigkeit der Dauerzellen, deren Entwicklung offenbar ganz so wile 
bei Olpidium Viciae verlauft, nicht zu zweifeln. Aus dem gleichen Grunde 
ist es gewiB kein zu weitgehender Analogieschlu8, wenn man bei denjenigen 
unvollstindig bekannten Olpidiwm-Arten Gametenkopulation annimmt, bei 
denen in den jungen Daverzellen zwei Kerne nachgewiesen sind. Das gilt 
nach den Untersuchungen von Néimuc (1911, 1922) fiir O. brassicae (Woron.) 
Dang., O. Salicorniae Némec und die mit Olpidiwm nahe verwandte Astero- 
cystis vadicis de Wildem. 


Kniep, Sexualitat. 
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In einen ganz anderen Verwandtschaftskreis gehért das von SOROKIN 
(1874) beschriebene und seitdem meines Wissens nicht wiedergefundene 
Tetrachytrium triceps Sorokin, bei dem ebenfalls Kopulation isomorpher, 
eingeiBeliger Gameten vorkommen soll. Das kugelige Gametangium 6ffnet 
sich mit einem Deckel und entleert seinen Protoplasten, aus dem sich nach 
dem Austritt vier verhdltnismaBig groBe Schwirmer ausgliedern. Nach 
Sorokins Schilderung handelt es sich um obligate Gameten, die bei Aus- 
bleiben der Befruchtung zugrunde gehen. Das Kopulationsprodukt ent- 
wickelt sich ohne Ruhepause zu einem neuen Pflanzchen. 
Ungeschlechtliche Schwirmer scheinen nicht vorzukommen. 

Wahrscheinlich sind auch die Plasmodiophoraceen iso- 
game Organismen; der Beweis hierfiir steht freilich noch aus; 
doch deuten die Angaben verschiedener Untersucher (OSBORN 
1911, WincE 1913, s. auch Scuowartz 1914) darauf bin, dab 
der Sporenbildung eine Reduktionsteilung vorausgeht, was 
auf das Vorhandensein eines Kernphasenwechsels schlieBen 
laBt. ,Wo und wie die Diplophase zustande kommt, ist aber 
noch vollig unsicher. Wenn es richtig ist, was verschiedene 
Forscher annehmen, da Amoeben bald nach der Sporen- 
keimung kopulieren und wenn — wie Jann (1911) das fiir die 
Myxomyceten wahrscheinlich gemacht hat — dieser Ver- 
schmelzung gleich Karyogamie folgt, so wiirden wir mit einer 
ausgedehnten Diplophase (ausgezeichnet durch diploide Kerne) 
zu rechnen haben. Die Plasmodiophoraceen waren dann, 
wenn man an ihrer in der neueren Literatur beliebten Ein- 
reihung in die Chytridiales festhalt, Pilze, 
bei denen sich diploide Kerne als solche 
vermehren und nicht sofort eine Reduk- 
tionsteilung erfahren wiirden. Ich glaube, 
da dieser Umstand bei der Beurteilung 
der Verwandtschaft Beachtung verdient 
und tiber die Abtrennung der Plasmo- 
diophoraceen von den Myxomyceten das 
letzte Wort noch nicht gesprochen ist. 
KA Die Kopulation freier Gameten, von 

der ee die Rede war, ist bei den Pil- 
i ,. enim allgemeinen bekanntlich eine sel- 
ne pra vanersiaatr: UI EOE tene Erscheinung. Meist wird der Sexual- 
leerten) Antheridien und Zoosporan- akt durch Gametangienkopulation ein- 
gien. 6 Oogonium und Antheridium  geleitet, oder es werden Eier ausgebildet, 
ins offenereverpindune mit denen der Antheridieninhalt in Ver- 
bindung tritt. Gametangienkopulation ist 
bei den Avchimyceten haufig und tritt meist in der Form von Hologamie 
auf, d. h. es werden ganze (einzellige) Individuen zu Gametangien, die mit- 
einander verschmelzen. 

Wir beginnen mit der Gattung Olpidiopsis. Sie ist charakterisiert durch 
aweigeiBelige Schwarmer, die in intramatrikalen Sporangien entstehen, und 
Dauerzellen mit warziger oder stacheliger Hiille, an denen eine oder mehrere 
sogenannte Anhangszellen sitzen. Diese Anhangszellen sind kleiner als die 
Dauerzellen und meist glattwandig. Zwischen beiden Zellen tritt zeitweise 
eine offene Kommunikation auf, durch die der Inhalt der Anhangszelle in die 
Dauerzelle tibertritt (Fig. 110). Schon PrinesuEm (1860, 225) hat die Frage auf- 
geworfen, ob die Dauerzelle als Oogonium, die Anhangszelle als Antheridium 
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aufzufassen sei, allerdings ohne sich definitiv fiir diese Deutung zu entscheiden. 
Cornu (1872, 125, 141) auBert sich ahnlich. Rermscu (1878, 307), der den 
Plasmaiibertritt gesehen hat, spricht sich bestimmter aus: er betrachtet 
den Vorgang als einen KopulationsprozeB und hebt die Geschlechtsdifferenz 
der beiden Zellen hervor. Diese mehrfach angezweifelte Auffassung hat sich 
als die richtige erwiesen; sie wird durch die zytologischen Untersuchungen 
von Barrett (1912, 1) an Olpidiopsis vexans Barrett und O.luxurians Barrett 
gestiitzt. Barrerr wies nach, daS die Protoplasten der beiden Zellen im 
Stadium der Kopulation vielkernig sind. Ihr Inhalt entspricht also zahl- 
reichen Gameten. Aus dem Antheridium treten mit dem Plasma alle Kerne 
ins Oogonium tiber, mannliche und weibliche Kerne scheinen sich paarweise 
zu ordnen und schlieBlich zu kopulieren. Leider sind in diesem letzteren 
Punkte die Beobachtungen noch unvollstindig und unsicher. Es kann noch 
nicht als erwiesen gelten, daS im Endeffekt eine Zénozygote mit zahlreichen 
diploiden Kernen entsteht. Ganz unbekannt ist leider auch noch das Verhalten 
der Kerne kurz vor und wihrend der Keimung, bei der die Zénozygote héchst- 
wahrscheinlich zu einem Zoosporangium wird, das haploide Schwirmer entlaBt. 

Oogonien und Antheridien entwickeln sich aus getrennten Individuen. 
Olpidiopsts ist also didzisch. Wir wissen aber bisher nicht, ob diese Didzie 
genotypisch bedingt ist. Barrerr beschreibt seine vergeblichen Versuche, 
in Kulturserien von Olpidium vexans, die sich tiber fast einen Monat er- 
streckten, sexuelle Stadien zu erhalten. Erst als er auf sein altes, Zygoten 
enthaltendes Ausgangsmaterial zuriiékging, hatte er Erfolg. Man kénnte 
versucht sein, die ersten Mi®erfolge darauf zuriickzufiihren, daB durch un- 
bewuBte Selektion nur weiblich oder mannlich bestimmte Zoosporen zur 
Verfiigung standen. Ob das richtig ist, wird sich erst zeigen, wenn Kulturen 
vorliegen, die von einem (vegetativ entstandenen) Zoosporangium ausgehen. 
— Noch ein bemerkenswerter Unterschied zwischen den Antheridien und 
Oogonien von Olpidiopsis muB hervorgehoben werden. Barrett stellte fest, 
daS sich beide schon in der Jugend farberisch leicht unterscheiden lassen: 
die Antheridien zeigen eine starke Affinitét zu Gentianaviolett, waihrend die 
Oogonien diesen Farbstoff nicht aufnehmen, dagegen durch Orange G stark 
farbbar sind. Da diese Erscheinung offenbar schon vor der Zellhautbildung 
zu konstatieren ist, kann sie nicht auf verschiedener Membranpermeabilitat 
beruhen; sie mu8 also ihren Grund in der physikalisch-chemischen Beschaffen- 
heit der Protoplasten haben, in der sich somit, wenn der Unterschied konstant 
ist, eine (sekundare) Geschlechtsverschiedenheit aussprechen wiirde. Allzuviel 
Wert darf freilich auf derartige farberische Unterschiede nicht gelegt werden. 

Nicht selten kommt es vor, da8 mehrere Antheridien einem Oogonium 
ansitzen und ihren Inhalt auch in dieses entleeren (vgl. Maurizio 1895 fir 
Olpidiopsis major). Diese Polyandrie findet sich auch bei anderen Chytridzales. 
Ob und inwieweit die Kerne dieser Antheridien an den Geschlechtsakten teil- 
nehmen, ist nicht bekannt. Der umgekehrte Fall, Verschmelzung eines An- 
theridiums mit mehreren (zwei) Oogonien (Polygynie) ist weit seltener. HENN. 
PerersEN (1909, 405; 1910, 540, Fig. 18) und Barrerr (1912, 223) haben 
das einmal beobachtet, geben aber nicht an, wie sich der Inhalt des ¢ Ga- 
metangiums auf die beiden Q verteilt. Bey 

Die Gattung Pseudolpidiopsis scheint sich in sexueller Beziehung ganz 
ebenso zu verhalten wie Olpidiopsis. Der Prototyp der Gattung ist Ps. 
schenkiana (Zopt) v. Minden’), die zuerst von Zopr (1884) untersucht wurde, 


1) Ob die Einreihung der Art in diese Gattung, als deren Hauptkriterium die 
Hingei®eligkeit der Schwarmer angesehen wird, richtig ist, und ob die Gattung iiber- 
haupt aufrecht erhalten werden kann, kann hier unerértert bleiben. 
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der den Ubertritt des Antheridiuminhaltes ins Oogonium beschreibt. Zopr 
bezweifelt zwar eine offene Verbindung beider Organe und vermutet Diffusion, 
wir haben aber allen Grund, anzunehmen, da er die freie Kommunikation 
nur iibersehen hat. Seine urspriingliche Angabe, dab Antheridium und Oogo- 
nium durch Teilung aus einer Zelle entstehen, hat Zopr spater auriickgezogen 
(1890, 557). Pseudolpidiopsis schenkiana ist also wie Olpidiopsis didzisch, 
ohne da8 wir wissen, ob Schwarmer des gleichen Zoosporangiums Antheridien 
und Oogonien oder nur eines von beiden hervorbringen kénnen. Die von 
Fiscu (1884) untersuchte Ps. parasitica (Fisch) A. Fischer (= Pleocystidium 
parasiticum Fisch) zeigt ganz das gleiche Verhalten. FiscHu hat hier feine 
kanalartige Verbindungen zwischen Antheridien und Oogonien und den 
Plasmaiibertritt gesehen. Es ist kaum zweifelhaft, daB auch die anderen 
Arten der Gattung, bei denen ebenso wie bei der vorgenannten auch Poly- 
andrie vorkommt, damit tibereinstimmen. An zytologischen Untersuchungen 
fehlt es leider noch ganz. 


c 


Fig. 111 (nach LOEWENTHAL). Zygorhizidium Willer, 


Zum Olpidiopsis-Typus gehért noch eine ganze Reihe mehr oder weniger 
vollstandig bekannter Fille anisogamer Gametangienkopulation mit zum Teil 
betrachtlicher GroBendifferenz der Q und 3 Organismen, tiber die neuerdings 
ScHERFFEL (1925, 1926 I u. II) berichtet hat.. Die Gattungszugehérigkeit 
dieser Formen ist teilweise noch zweifelhaft, da die vollstandige Entwicklung 
nicht bei allen bekannt ist. Der Ubertritt des Plasmas von der minnlichen 
zur weiblichen Zelle wurde nicht direkt gesehen, auch iiber das Verhalten der 
Zellkerne ist nichts bekannt. Die Feststellung entleerter Anhangszellen am 
Oogonium, die, wie es scheint, stets als gesonderte Individuen aus Zoosporen 
hervorgehen und nicht durch Teilung des Oogoniums entstehen, 1a8t aber 
aus Analogiegriinden darauf schlieBen, daB echte Sexualakte didzischer 
Organismen vorliegen. Ich begniige mich damit, die in Frage kommenden 
Arten aufzuzihlen: Chytridiwm chaetophilum Scherff., Ch. confervae (Wille) 
v. Minden, Rhizophidium asterosporum Scherff., Rh. fallax Scherft., Rh. 
goniosporum Schertf., Rh. persimile Scherff. 

Wahrend bei dem Olpzdiopsis-Typus die Antheridien den Oogonien direkt 
aufsitzen, sind sie in anderen Fallen durch Kopulationsschlauche mit ihnen 
verbunden. So bei dem auf Cylindrocystis schmarotzenden Zygorhizidium 
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Willer Loewenth. (LonwEnrHAL 1905). Kleine kugelige, im Wirt mit einem 
Blaschen festhaftende minnliche Zellen treiben Kopulationsschliuche von der 
mehrfachen Linge ihres Durchmessers aus (Fig. 111a), die zur gréBeren weib- 
lichen Zelle vordringen und mit ihr verschmelzen (Fig. 111 b,c). Der Inhalt 
des Antheridiums tritt zum gréBten Teil in das Oogonium iiber, das sich dann 
abschlieBt. Beiderlei Gametangien sind einkernig, ihr Inhalt entspricht also 
jeweils nur einem Gameten. Der Kerniibertritt wurde nicht direkt beobachtet; 
da er erfolgen muB, beweist aber die Zweikernigkeit des befruchteten Oogo- 
niums. Wie das bei Pilzen hautig ist, ist die Karyogamie verzigert, wahrschein- 
lich tritt sie erst kurz vor der Keimung der Zygote ein. Hieriiber wie tiber das 
weitere Schicksal der Zygote, die vermutlich zum Zoosporangium wird, ist 
nichts Sicheres bekannt. Scuerrret (1926, I) hat entleerte Dauerzellen mit 
scharf umschriebenem Loch in der Membran beobachtet. 

Verbindung von Antheridium und Oogonium durch einen Kopulations- 
schlauch ist bei zwei anderen Chytridiales bekannt, die ScHERFFEL mit (sehr 
berechtigtem!) Vorbehalt zur Gattung Chytri- 
dium stellt: Ch. Spivotaeniae Scherff. und Ch. 
Characii Scherff. Bei ersteren konnte ScHERF- 
FEL die einzelnen Phasen des Kopulationsvor- 
ganges einigermaBen verfolgen. 
Der Kopulationsschlauch wird 
wie bei Zygorhizidium aus- 
schlieBlich vom méannlichen 
Individuum gebildet. Am 
Oogonium angelangt, verbrei- 
tert er sich zu einer Art Appres- 
sorium. Dann tritt offene Kom- : 
munikation ein, die sich nach — Fig 143 (nach 


Fig. 112 (mach ScHERFFEL). Ubertritt des gesamten $ Pro- SCHERFFEL). 
Chytridium Spirotaeniae. ZY-  tonlasten wieder schlieBt. Vgl.  Chytridium Cha- 
gote (Zyg.) durch einen Kopu- Wie 115 113 ractt. 
lationskanal mit dem Antheri- 1g. Ue a ae tne 

dium -verbunden. Bei Stphonaria variabtlis 


Peters., die v. MINDEN als die nachste Verwandte 
von Zygorhizidiwm betrachtet, hat PETERSEN (1903, 1909) anastomosenartige 
Verbindungen zweier (oder dreier) Individuen beschrieben, die auf Kopulation 
deuten. Der (saprophytische) Pilz bildet blaschenartige Sporangien, von 
denen ein ziemlich stattliches, mehrfach verzweigtes Rhizoidensystem aus- 
geht. Anstatt zu Sporangien kénnen die Blaschen zu Gametangien werden. 
Das weibliche Pflinzchen traigt ein verhialtnismaBig groBes Oogon und tritt 
durch seine Rhizoiden in offene Verbindung mit einem anderen, mannlichen 
Pflanzchen, dessen Blaschen kleiner ist. Der ganze Inhalt des letzteren tritt 
in das Oogon iiber. Hier werden also keine Kopulationsschlauche ad hoe 
gebildet, sondern schon vorhandene vegetative Teile, die Rhizoiden, als solche 
in Anspruch genommen. 

Diese Vorgiinge, die allerdings noch naherer Priifung bediirfen, haben 
eine unverkennbare Ahnlichkeit mit dem Verhalten von Polyphagus Euglenae 
Nowakowski, dem wir uns jetzt zuwenden wollen. Die von NowaxkowskI! 
(1877) entdechte geschlechtliche Fortpflanzung dieses Pilzes ist eine so offen- 
sichtliche, daB sie nie ernstlich umstritten war’). Nachdem DanGEaRD (1900) 
und WaGeER (1913) auch die zytologischen Beweise hierfiir beigebracht haben, 


1) Bedenken dagegen, die aber nicht stichhaltig sind, 4ufern nur Fiscu (1884, 35) 
und Zopr (1890, 561). 
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kann der Pilz als einer der bestuntersuchten gelten. Wie bekannt, handelt 
es sich um einen einzelligen Organismus, der aus einer Zoospore hervorgeht 
und im vegetativen Zustande stets einkernig bleibt. Nachdem die Zoospore 

zur Ruhe gekommen ist, rundet sie sich ab und 


Fig. 114 (nach WAGER). Polyphagus Euglenae. Zwei Kopu- 
lationsstadien; unten ¢, oben 9. 


treibt nach verschiedenen Seiten zarte, mehrfach 
veristelte Fortsitze. Beriihrt ein solcher eine ru- 
hende Euglena, so treibt er ein Haustorium in 
dieselbe und pflegt sich dann zu erweitern. Un- 


geschlechtliche V er- 
mehrung geschieht 
durch ein Zoospo- 
rangium, das aus 
dem _ blasenférmi- 
gen, der urspriing- 
lichen Schwarm- 
spore entsprechen- 
den Teil hervorge- 
stiilpt wird, das 
Plasma des Indivi- 
duums aufnimmt 
und seinen Inhalt 
in eine groBe An- 
zahl von Zoosporen 
aufteilt, die schlieB- 
lich durch ein wei- 
tes Loch entleert 
wer den. Ungiin- 
stige Ernahrungs- 
bedingungen lésen 
Zygotenbildung 
aus, an der sich 
stets zwei Indivi- 
duen beteiligen. Die 
Kopulation wird 
dadurch  eingelei- 
tet, daB ein Fort- 
satz eines (meist 
kleineren) miéann- 
lichen Individuums 
mit dem blasenfér- 
migen Vegetations- 
kérper des (gréBe- 
ren) weiblichen 
Pflanzchens in Be- 
rihrung kommt. 
Kurz unterhalb der 
Beriithrungsstelle 
schwillt dieser Fort- 
satz stark an und 
nimmt Plasma und 


Kern des 3 Individuums in sich auf (Fig. 114). Inzwischen hat sich die Ver- 
bindung zur weiblichen Zelle geéffnet und auch deren Inhalt wandert nun in 
die Anschwellung, die sich dann nach beiden Seiten abschlieBt und zur Zygote 
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geworden ist. Die Membran der Zygote verdickt sich stark; nach den iiberein- 
stimmenden Angaben der Untersucher ist sie entweder glatt oder stachelig?). 
Entgegen Nowakowsk1 geben DANGEARD und WAGER an, daB beiderlei Zygoten 
auf ganz gleiche Weise entstehen. Die beiden Geschlechtskerne bleiben lange 
getrennt. Sie erfahren nach Inhalt 
und GréBe allerlei Verainderungen, 
insbesondere wird starke Absonde- 
rung von Chromidialsubstanz ange- 
geben, wie sie auch bei anderen 
Chytridiales vorkommt. Erst wenn 
die Zygote nach Ablauf der Ruhe- 
periode keimt, kopulieren die Kerne. 
Die Keimung verliuft derart, da8 
die auBere Hiille gesprengt wird, der 
von der Intine umkleidete Inhalt 
sich hervorstiilpt und zu einem 
Schlauche auswichst (Fig. 115a). 
Der Karyogamie folgt gleich die 
erste Kernteilung, durch die aller 
Wahrscheinlichkeit nach die haploide 
Chromosomenzahl wiederhergestellt 
wird (Fig. 115b). In weiteren Tei-  ,, 

lungsschritten entstehen zahlreiche aioe TINGLE, we den eis ne 
Kerne, die zu den Zentren der sich _vorgegangen; mit diploidem Kern, & Teilung 
schheBlich abgrenzenden Schwarmer des Kerns, c Zoosporangium. 
werden (Fig. 115¢). Diese schwarmen 

dann aus und der Entwicklungsgang beginnt von neuem. 

Nowakowski (1877, 213) hebt hervor, da8 weibliche und mannliche 
Individuen in gleicher Zahl auftreten und ein Fehlschlagen der Kopulation 
nur ganz ausnahmsweise vorkommt. Das lat darauf schlieBen, daB bereits 
die Zoosporen geschlechtlich determiniert sind und die Didézie genotypisch 
bedingt ist. Unter dieser vorlaufig hypothetischen Voraussetzung laBt sich 
der Entwicklungsgang von Polyphagus schematisch folgendermaBen dar- 
stellen: 


Zoosporangium — Q Pflanze — Zoosporangium . . 


° Pflanze’ 2 Zoospore — ° Pflanze 


2 Zoospore — ° Pflanze 


Zygote — Keimsporangium 
Pe oT ey do Zoospore — ¢ Pflanze 


d Pflanze 3d Zoospore — ¢ Pflanze 


\ Zoosporangium — ¢ Pflanze — Zoosporangium .. . . 


Andere, weniger genau untersuchte Polyphagus-Arten, tiber die Nowa- 
KOWSKI (1878), RacrBorskr (1900) und Scuerrret (1926, I) berichten, 
diirften keine wesentlichen Verschiedenheiten zeigen. — Es scheint, daB die 
Dauerzellen sich auch parthenogenetisch entwickeln kénnen. Fiscu (1884, 36) 
behauptet das fiir P. Euglenae, ScurrrreL (1926, I, 4) fiir P. parasiticus 
Nowak. 


1) Die naheliegende Annahme, daf8 die glatten und stacheligen Zygoten zu zwei 
verschiedenen Arten gehéren, die in der Natur gewdhnlich vergesellschaftet vorkommen, 
ist durch Kulturversuche noch nicht gepriift worden. voN MINDEN (1915) halt sie nicht 
fiir wahrscheinlich. 
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Nahe verwandt mit Polyphagus ist Sporophlyctis rostrata Serb. (SER- 
binow 1907) (Fig. 116). Die Kopulation verliuft in einfacherer Weise ohne 
Beteiligung der Fortsatze dadurch, dab die angeschwollenen Teile zweier Indi- 
viduen miteinander in Berithrung kommen und der Inhalt des einen (g) groBten- 
teils in das andere iibertritt. So entsteht eine Zygote, die von einer doppelten, 
auBen stacheligen Hiille umkleidet wird. Die Individuen sind ebenfalls ein- 
kernig, in der Zygote kommen also zwei Kerne zusammen; deren weiteres 
Schicksal ist unbekannt. Nach Sersinows Darstellung sind die beiden 
kopulierenden Individuen gleich groB, was allerdings aus seinen Bildern nicht 
hervorgeht. Jedenfalls diirften keine gesetzmaBigen GréSenverschiedenheiten 
bestehen. Nichtsdestoweniger kann man nicht von Isogamie sprechen, da 
ja das eine Gametangium seinen Inhalt in das andere entleert. Der Fall 
gleicht dem der diézischen Spirogyren. Als Beispiel fiir echte Isogamie kenne 
ich nur Zygochytrium aurantiacum Sorokin (Soroxin 1874), das bisher nur - 
einmal gefunden worden ist, und tiber dessen Zugehorigkeit zu den Chytri- 
diales berechtigte Zweifel bestehen. Die Zygotenbildung gleicht hier véllig 
der einer monézischen Mucorinee: zwei Hyphen wachsen aufeinander zu, 
berithren sich und gliedern jeweils ein Gametangium ab. Beide Gametangien, 
die vollig gleichgestaltet sind, verschmelzen dann zu 
einer dickwandigen, warzigen Zygote, die mit einem 
Keimschlauch keimt. Ungeschlechtlich soll sich der Pilz 
durch eingeiBelige Zoosporen vermehren, die in kuge- 
: ligen, sich mit emem Deckel 6ffnenden Sporangien ent- 

Thies stehen. Beides lat sich schwer vereinen; es wiirde da- 
ee aie Vis fiir sprechen, daB in dem Pilz ein héchst bemerkens- 
ete OL g,  wertes Bindeglied zwischen Chytridiales und Zygomyceten 
oben @ Zelle. Der vorliegt. Vor derlei Spekulationen wird es angebracht 
$ Kern ist in die sein, nach dem Rate von MINDENs zu priifen, ob die 
¢Zelletbergetreten. sovenannten Sporangien nicht einer Chytridice ange- 

héren, die auf einer Mucorinee parasitiert. ; 

SCHROETER (1882) und P. Maenus (1897) waren der Meinung, daB die 
Dauerzellen von Urophlyctis auf geschlechtlichem Wege zustande kommen. 
Spatere Untersucher (VuILLEMIN, Marre und Tison 1911, Fron und Las- 
NIER 1920) haben das nicht bestatigen konnen. Aus der sorgfaltigen zyto- 
logischen Arbeit von F. R. Jones und Drecuster (1920) iiber Uvophlyctis 
Alfaljae (Lgh.) Magn. ergibt sich, da®B die Dauerzellen letzten Endes aus ein- 
kernigen Zellen entstehen und ihre zahlreichen Kerne durch gewéhnliche 
Teilung zustandekommen. Anzeichen von Karyogamie wurden nicht gefunden. 
Das Vorkommen einer anisogamen Gametenkopulation, das O. T. Witson (1920) 
fiir Urophlyctis Aljalfae beschreibt, wiirde hiermit zwar nicht in unvereinbarem 
Gegensatz stehen, doch weichen die Angaben Witsons auch in anderen Punk- 
ten derart von denen anderer Forscher ab, daB es mir vorliufig nicht berechtigt 
erscheint, daraus auf das Vorkommen von sexueller Fortpflanzung bei Uro- 
phiyctis zu schlieBen. Bei der verwandten Gattung Physoderma hat Tis- 
DALE (1919) Vorgange beschrieben, die man als Sexualakte deuten kénnte. 
Die sogenannten Sammelzellen, die kurz nach der Infektion mit Physoderma 
zeae-maydis Shaw in den Wirtszellen des Mais entstehen, sind oft paarig ange- 
ordnet. Der Inhalt der einen tritt in die andere iiber und diese, die zur Dauer- 
spore wird, enthalt dann zwei Kerne. Ob diese Kerne kopulieren, ist nicht be- 
kannt. Da Dauersporen nach Tispates Beschreibung auch ohne diesen Fusions- 
prozeB zustande kommen kénnen und dann offenbar (im Jugendstadium) 
oe ue ate so bleibt auch dieser Fall wie andere, die ich hier tibergehe, 
noch unklar. 
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_ 4usammenfassend labt sich sagen, daB die geschlechtliche Fortpflanzung 
bei den Chytridiales ziemlich weit verbreitet ist. Die primitive Form der 
Isogamie von Planogameten diirfte bei den Gattungen Olpidium, Pseud- 
olpidium, Synchytrium, wo wir Dauerzellen ohne sogenannte Anhangszellen 
haben, weit haufiger sein als bisher bekannt ist. Man wird sich fragen diirfen, 
ob vielleicht tiberall da, wo sich solche Dauerzellen finden (Rozella, Micro- 
myces, Khizidium, Rhizophidium u. a.), ihrer Bildung Gametenkopulation 
vorausgeht. Nachdem Scnrrrrer (1926, 1) in der Gattung Rhizophidium 
Arten beschrieben hat, die Anhangszellen (Gametangienkopulation) aufweisen, 
wihrend sie bei anderen Arten der Gattung bekanntlich fehlen, halte ich es 
fiir wahrscheinlicher, da Dauerzellen auch auf asexuellem (bzw. partheno- 
genetischem) Wege entstehen kinnen. Parthenogenesis ist ja bei den Phyco- 
myceten nichts AuBergewdhnliches. 

Die Gametangienkopulation, die sich meist in der Form von Hologamie 
auBert, 1aBt sich leicht zu der Gametenkopulation in Beziehung bringen?). 
Geschlechtlich determinierte Schwirmer haben zunachst eine vegetative 
Entwicklung eingeschlagen. Die aus ihnen hervorgegangenen Individuen 
sind je nach den AuSenbedingungen befihigt, sich ungeschlechtlich zu ver- 
mehren oder die ihnen innewohnenden sexuellen Potenzen zu realisieren, 
d. h. zu Antheridien und Oogonien zu werden. Da8 beide, wie wir sahen, 
gewohnlich morphologisch verschieden sind und sich in unmittelbarer Nach- 
barschaft, also jedenfalls unter sehr gleichmaBigen AuBenbedingungen ent- 
wickeln, ist em Argument fiir ihre genotypische Verschiedenheit, die freilich 
noch des experimentellen Beweises bedarf. 


2. Oomycetes. 
a) Monoblepharidaceae. 


Die Monoblepharidaceen sind bekanntlich die einzigen Pilze, bei denen 
Oogamie in der typischen Form der Befruchtung von Eiern durch bewegliche 
Spermatozoiden vorkommt. Die einzige als sicher anzusehende Gattung ist 
Monoblepharis, von der wir 6 Arten genauer kennen. Ihre geschlechtliche 
Fortpflanzung wurde auBer von Cornu, dem Entdecker der Gattung (1871, 
1872), namentlich von THAXTER (1895, I; 1903), Laceruerm (1900), Woro- 
nin (1904), von Minpen (1915) und neuerdings von Larpacu (1926, 1927) 
studiert. Wenn eine Hyphe zur Bildung der Sexualorgane schreitet, so werden 
an der Spitze Zellen abgegliedert, die sich in Oogonien oder Antheridien umwan- 
deln. Bei Monoblepharis sphaerica Cornu verlauft diese Entwicklung folgender- 
maBen (Fig. 117a—h): Die Endzelle schwillt an und wird zum Oogonium; sie 
enthalt von vornherein einen Zellkern. Die darunterliegende Zelle bleibt schlank 
und teilt ihren Inhalt in eine geringe Zahl (4—7) einkernige und eingeibelige 
Schwarmer, die durch eine seitliche Offnung der Reihe nach die Mutterzelle 
verlassen undals Spermatozoidenfungieren. Einige schwimmen weg und mégen 
entfernt liegende Hier der gleichen oder anderer Pflanzen befruchten. Andere 
dagegen begeben sich sofort zur Oogonwand und kriechen an dieser in amo- 
boider Bewegung hinauf, bis sie die Spitze erreichen. Im Oogonium hat sich 
inzwischen der Inhalt zu einem kugeligen, einkernigen Ei kontrahiert, das im 
oberen Teil der etwas papillés vorgezogenen Spitze anliegt. Die GeiBel des 
aufsitzenden Spermatozoids (bzw. der Spermatozoiden) ist nach auben ge- 
richtet. Nunmehr 6ffnet sich die Papille und die nackten Protoplasten der 
beiden Geschlechtszellen verschmelzen. Die befruchtete Hizelle zieht sich 

1) Die Frage, ob die Chytridiales als primitive oder abgeleitete Typen aufzufassen 
sind, hat uns hier nicht zu beschiftigen. 
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jetzt etwas von der Miindung zuriick und kann sich innerhalb der Oogonhiille 
mit einer starken, doppelten Wand umkleiden (Fig. 118 rechts unten). Meist 
jedoch verlaBt sie das Oogon, haftet an dessen Miindung fest und wird hier zur 
Dauerzygote, deren Exine warzige Erhebungen zeigt. Plasmogamie und 
Karyogamie sind zeitlich getrennt. Die Kerne kopulieren erst nach dem 
Austritt der Zygote, die nach einer mehrmonatigen Ruhezeit ihre dubere 
Hiille sprengt und einen Keimschlauch treibt. Noch ehe dieser gebildet ist, 
treten in der Zygote Kernteilungen auf. Mitosen wurden zwar bisher nicht 
gefunden, es ist aber 
kaum zweifelhaft, 
daB der diploide 
Kern sogleich zur 
Jatiss.  Reduktionsteilung 
M08) schreitet und die 4 
e?/ bhis12 Kerne, die man 
in der sich zur Kei- 
mung anschickenden 
Zygote findet (Latr- 
BACH), haploid sind. 
Unterhalb des hypo- 
gynen Antheridiums 
pilegt ein Seiten- 
zWelg auszusprossen, 
der ebenfalls Ge- 
schlechtsorgane  er- 
_ zeugt. Wenn sich die- 
ser Vorgang mehr- 
fach wiederholt, so 
entsteht ein gréBe- 
res, symp odiales Ver- 
zweigungssystem. 

Die anderen 
Monoblepharis-Arten 
haben gréBtenteils 
epigyne Antheridien. 
Hier wird also die 

Spitzenzelle zum 
mannlichen Sexual- 
organ, die darunter- 
Fig. 117 (nach WoRONIN). Monoblepharis sphaerica. Befruch- liegende zum Oogo- 

tung und Zygotenbildung. nium (Fig. 119). An- 

dere Unterschiede 

bestehen darin, daB die Zygote wahrend ihrer Ausbildung stets im Oogon ver- 

bleibt (MZ. insegnis Thaxter, M. fasciculata Thaxter) oder da sie nach (oder 

schon vor?) der Befruchtung das Oogon zwar verlaBt, aber nicht an dessen 

Spitze haften bleibt, sondern sich frei weiter entwickelt (IZ. macrandra[Lagerh. | 

Wor.). Auf diese und andere Einzelheiten braucht hier nicht weiter ein- 
gegangen zu werden. 

Die Monoblepharis-Arten sind alle zum mindesten potentiell monézisch. 
Fremdbefruchtung mag bei allen vorkommen, sie tritt sicher auf bei M. 
macrandra, wo neben Individuen mit Oogonien und Antheridien rein weibliche 
und rein mannliche vorkommen (Tridzie). Andererseits liegen keine Anzeichen 
fiir Selbststerilitat vor. Bei M. sphaerica konnte Worontn (1904) das Ein- 
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treten der Selbstbefruchtung unmittelbar beobachten. LaGurupmt (1900, 20, 
22) hebt fiir M. brachyandra hervor, dab sie nicht selbststeril ist, obwohl hier 
gewohnlich die Antheridien frither als die Oogonien, denen sie jeweils auf- 
sitzen, reifen (Proterandrie). 

Sichere Angaben iiber Parthenogenesis kenne ich nicht. LagEr- 
HEIM (1900) gibt zwar an, dab am Ende der Vegetationsperiode Eier von 
M. brachyandra zuweilen nicht befruchtet werden: sie verbleiben dann im 
Oogonium und umgeben sich mit einer dicken Hiille. Da nach Laceruerms 
Abbildungen die betreffenden Oogonien aber geéffnet waren, vermisse ich 
den Beweis dafiir, daB8 wirklich Azygoten vorlagen. Das Verbleiben im 
Oogonium ist hierfiir kein Kriterium. Woronrn (1904, 11) sah Eier von M. 
Sphaerica in Oogonien, die sich aus irgendeinem Grunde nicht gedffnet hatten, 
absterben. — Die Frage, ob Spermatozoiden sich selbstindig entwickeln 


Fig. 118 (nach WoRONIN). 
Monoblepharis sphaerica. Rechts Fig.119(nach THAXTER). a Monoblepharis insignis. b Mono- 
unteneineZygoteimOogonium.  dlepharis polymorpha. Beide mit epigynen Antheridien. 


kénnen (Ephebogenesis), ist nicht so leicht zu beantworten, da die Ansichten 
iiber das, was man bei den Monoblepharideen als Antheridien und Spermato- 
zoiden anzusehen hat, geteilte sind. Dab die oben erwahnten hypo- oder 
epigynen Zellen, die kleine, eingeiBelige Schwarmer erzeugen, Antheridien 
sind, kann zwar nicht bestritten werden, da man ja die Funktion dieser 
Schwarmer als Spermatozoiden direkt beobachtet hat. Neben diesen Zellen 
kommen aber andere von ganz ahnlichem Bau vor, die auch eingeiBelige 
Schwarmer, nur von gréBeren Dimensionen erzeugen. Sie werden von der 
Mehrzahl der Forscher fiir Zoosporangien gehalten. Tuaxrer (1895, 1903) 
halt dem entgegen, daB in dem von ihm untersuchten Material noch andere 
Behilter vorkommen, die nach Lage und Gestalt den Oogonien gleichen, aber 
aweigeiBelige Zoosporen erzeugen. Sie sollen entweder allein auftreten (bei 
M. insignis und M. fasciculata) oder zusammen mit den anderen vermeint- 
lichen Zoosporangien (bei M. polymorpha und M. brachyandra, die THAXTER 
beide in Amerika wiedergefunden hat). In ihnen sieht THAXTER die eigent- 
lichen Zoosporangien. Indem er LaguRHEIMS Angaben tiber die Keimung der 
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eingeiBeligen Schwarmer in Zweifel zieht, gibt er der Meinung Ausdruck, daB 
alle eingeiBeligen Schwirmer, also auch die, die in den gréBeren Behaltern 
entstehen, Spermatozoiden sind. Zugunsten dieser Auffassung laBt sich an- 
fiihren, daB zwischen diesen gré8eren Behiltern und den unbestrittenen 
Antheridien tatsachlich Uberginge vorkommen. Nachdem aber Woronin 
Laceruerms Beobachtungen tiber die Keimung der eingeibeligen Schwarmer 
voll bestitigt hat, ist an deren Richtigkeit nicht zu zwelteln, und man miiBte 
schon die Fahigkeit zur ephebogenetischen Entwicklung als eine verbreitete 
und vorzugsweise den groBen Spermatozoiden eigene ansehen, wenn man 
sich auf THaxrers Standpunkt stellen wollte. Gegen letzteren sprechen aber 
namentlich zwei Umstinde: eine Befruchtung durch die groBen, eingeibeligen 
Schwiirmer ist bisher nie beobachtet worden; ferner hat an europaischem 
Monoblephavis-Material bisher niemand THaxrers zweigeibelige Zoosporen 
gesehen. Da nicht anzunehmen ist, daB sie einfach iibersehen worden sind, 
gewinnt Woroniys Vermutung, daf THaxTER es mit einem in den Oogonien 
auftretenden Parasiten zu tun hatte, an Wahrscheinlichkeit. Die Frage der 
Ephebogenesis ist damit freilich noch nicht geklart; WoRontn glaubt aus seinen 
Beobachtungen an M. sphaerica auf ihr Vorkommen schlieBen zu sollen. 
Wenn die verbreitete Ansicht richtig ist, daB die Antheridien den Zoo- 
sporangien homolog und aus ihnen hervorgegangen sind, so wird man der Wahr- 
heit vielleicht am nichsten kommen, 
wenn man annimmt, daB die Tren- 
nung zwischen ungeschlechtlichen und 
geschlechtlichen Schwarmern bei Mo- 
Ss noblepharis noch keine ganz scharfe 

Fig. 120 (nach Larpaca). Zygotenkeim- ist und letztere vielleicht die Fahig- 
ling von Monoblepharis macrandra. keit, direkt zu keimen, noch nicht 

ganz eingebiiBt haben. 

Mit Riicksicht darauf, daB nach der Reduktionsteilung die haploi- 
den Kerne offenbar alle erhalten und in einer Keimpflanze vereint bleiben 
(Fig. 120), hat die Frage nach dem Vorkommen von Bastarden bei den 
Monoblepharideen erhebliches Interesse. Woronin halt die von LAGERHEIM 
als M. brachyandra f longicollis beschriebene Form fiir einen Bastard zwischen 
M. polymorpha und M. sphaerica. Er hat auBerdem Individuen gefunden, die 
die Merkmale von M. sphaerica und M. macrandra in sich vereinigen (1904, 
Taf. 2, Fig. 4346), und die er fiir Bastarde zwischen diesen beiden Arten an- 
sieht. Es ist nicht zu verkennen, da wegen der hochgradigen Variabilitat 
von Monoblepharis gegen diese Annahme erhebliche Bedenken bestehen 
(s. Larpacn 1927). Angenommen aber einmal, es wiirde gelingen, eine Eizelle 
mit einem artfremden Spermatozoid zu befruchten und die Bastardzygote zur 
Keimung zu bringen, so fragt es sich, wie ein solecher Bastardkeimling aus- 
sehen wiirde. Zunachst ist da freilich zu bemerken, daB wir zur Zeit noch 
nicht wissen, wie der Keimschlauch, der aus der Zygote hervorgeht, sich 
weiterentwickelt. Wenn daraus direkt eine geschlechtsreife Pflanze hervorgeht, 
an deren Aufbau sich alle Abkémmlinge der aus der Reduktionsteilung 
hervorgegangenen Kerne (deren Vermehrungsgeschwindigkeit als gleich 
vorausgesetzt werden mag) gleichmaBig beteiligen, so ist ein miktohaplonti- 
scher Organismus von sehr eigenartiger Beschaffenheit zu erwarten. Ertfolgt 
normale Mendelspaltung, so wiirde er chimirenartig aussehen und [min- 
destens]*) zwei Genotypen in sich vereinigen. Unterscheiden sich die beiden 


1) ,,Mindestens“ deshalb, weil neuerdings nachgewiesen worden ist, da® bei Basz- 
diomyceten und Lebermoosen aus einer diploiden Zelle bei der Reduktionsteilung vier 
genotypisch verschiedene Haplonten hervorgehen kénnen. 
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bastardierten Arten nur in einem Anlagenpaar, so miissen ihre Eigenschaften 
in den F,-Haplonten wieder rein zum Vorschein kommen. Ist die Zahl der 
Anlagenpaare gréBer, so sind auBerdem Mitteldinge zwischen beiden Arten zu 
erwarten, hervorgerufen durch haplomiktische Kerne. Naturgem&B kann 
nur das direkt aus der Bastardzygote hervorgehende Individuum den Chi- 
marencharakter haben. Vermehrt es sich durch Zoosporen (die einkernig sind), 
so werden die verschiedenen Genotypen auf Einzelorganismen verteilt. Auf diese 
Weise kénnen dann einheitliche haploide Organismen mit haplomiktischen 
Kernen entstehen, die im Phaenotypus Bastardcharakter haben. Wenn der 
Zygotenkeimling, wie LAGERHEIM annimmt (1900, 27), nach Erschépfung 
der Reservestoffe zur Zoosporangienbildung schreitet, so miBte natiirlich 
diese Trennung der Genotypen schon sehr frithzeitig auftreten. Jedenfalls 
sind Hybriden, die phaenotypisch eine Mittelstellung zwischen zwei Arten 
einnehmen, wie WoRONIN sie vermutet, nicht ausgeschlossen. In Anbetracht 
der groBen Schwierigkeit, bei Pilzen auf zytologischem Wege die Vorgainge 
der Reduktionsteilung aufzuhellen, wiire es besonders zu begriiBen, wenn es 
gelinge, experimentell Monoblepharis-Hybriden einwandfrei herzustellen und 
weiterzuziichten. : 


b) Blastocladiaceae, 


Uber die geschlechtliche Fortpflanzung der Blastocladiaceae ist sehr 
wenig bekannt. Bei der Gattung Blastocladia Reinsch, zu der auch BuTLERS 
(1911) Allomyces gerechnet werden kann, kommen endstindige Dauerzellen 
vor, tiber deren Deutung die Meinungen auseinandergehen. Butter (1911) 
halt sie fiir Azygoten, hervorgegangen aus eineiigen Oogonien, und vergleicht 
sie mit den Zygoten von Monoblepharis, andere betrachten sie als eine Art 
Konidien (THA xTeR 1896, I) oder als Dauersporangien. Die EingeiBeligkeit der 
Zoosporen, die bei der Gattung die Regel ist (es kommen allerdings auch zwei- 
geiBelige, ausnahmsweise sogar dreigeiBelige Schwarmer vor), kann auch fiir 
verwandtschaftliche Beziehungen zu Monoblepharis ins Feld geftihrt werden, 
doch geben weder das von Barrett (1912, IT) an Blastocladia strangulata 
Barrett (die wahrscheinlich mit Allomyces arbuscula Butl. identisch ist) 
untersuchte zytologische Verhalten noch der Keimungsmodus der Dauer- 
zellen der Auffassung BuTLERs eine Stiitze. 

Wahrend namlich, wie wir sahen, die Oogonien von Monoblepharis 
yon vornherein einkernig sind und nach der Befruchtung und dem Ablauf 
der Ruhezeit mit einem Keimschlauch keimen, ist der Inhalt der Dauerzellen 
vielkernig und wird bei der Keimung zu einem Zoosporangium. Auch die 
Deutung von Mrnpens (1912, 1916) wird durch Barrerts Ergebnisse un- 
wahrscheinlich. Wie Burier sieht von MINDEN in den Dauerzellen Oogonien, 
deren gesamter Inhalt zu einem sich parthenogenetisch entwickelnden Ei 
wird, sucht aber infolge des Auftretens eigenartiger — namentlich in stark 
verunreinigtem Wasser sich bildender — Haare bei Blastocladia Pringshermi 
Reinsch, die er fiir funktionslos gewordene Antheridienzweige halten méchte, 
AnschluB bei den Saprolegniaceen. Will man die Homologie mit den Oogonien 
aufrecht erhalten, so miiBte man wohl als Vorlaufer der Dauerzellen vieletige 
Oogonien annehmen, die nicht mehr zur Eibildung gelangt sind, also schon 
sehr friih ihre Entwicklungsrichtung geandert haben. 

Nimec (1913) hat eine neue Saprolegniale beschrieben (Jaraia Salicis 
Ném.), die Giumann (1925) zu den Blastocladiaceen stellt. Wenn diese Ein- 
reihung zu Recht besteht, dann wiirde das der einzige Vertreter der Familie 
sein, bei dem geschlechtliche Fortpflanzung (Oogamie) nachgewiesen ist. Die 
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Oogonien dieses Pilzes zeichnen sich durch die sehr groBe Zahl der Kier (meist 
iiber 100) aus. Die keuligen Antheridien, die androgynen Ursprungs sind (ob 
immer ?) und am Seitenast der Hyphen entstehen, die die Oogonien tragen, 
bilden keine eigentlichen antheridialen Schliéuche, sondern dringen in ihrer 
ganzen Breite ins Oogonium ein. Sie platzen dort an ihrem Ende mit emer 
breiten Offnung. Wher die Art der Befruchtung der einzelnen Kier und das 
Schicksal der Zygoten wird von Nemec nichts Naheres angegeben. 


c) Saprolegniaceae. 


Die Saprolegniaceae, zu denen die Gattungen Saprolegnia N. vy. E., 
Leptolegnia de Bary, Geolegnia Coker et Harvey, Achlya N. v. E., Protoachlya 
Coker, Isoachlya Kauffman, Aphanomyces de Bary, Pythiopsis de Bary, 
Dictyuchus Leitgeb, Thraustotheca Humphrey, Aplanes de Bary und vielleicht 
Sommerstor{fia Arnaudow gehoéren, sind morphologisch verhaltnismabig gut. 
bekannt. Alle sind ausgesprochen oogam. Die Befruchtung der Kier geschieht 
im Oogonium durch Schlauche, die von den Antheridien ausgehen. Das weib- 
liche Sexualorgan erzeugt also Gameten, wahrend deren Ausgliederung im 
minnlichen unterbleibt. Der Sexualakt der Saprolegmiaceen nimmt somit 
gewissermafen eine Mittelstellung zwischen Gametenkopulation (die sich 
unter den Pilzen nur bei einigen Chytridiales und bei Monoblepharis findet) 
und Gametangienkopulation (die namentlich bei den Zygomyceten und Asco- 
myceten verbreitet ist) ein. 


Als Entdecker der geschlechtlichen Fortpflanzung der Saprolegniaceen 
hat, wie schon im historischen Teil hervorgehoben wurde, N. PRinGSHEIM 
(1857) zu gelten. Zwar sind die Oogonien und Antheridien schon vorher be- 
obachtet worden (A. Braun 1849, THurET 1850), es ist auch die Vermutung 
geduBert worden, daB es Sexualorgane seien; in praziser Form hat aber erst 
PRINGSHEIM diese Deutung ausgesprochen. Auch die Angaben von PRINGS- 
HEIM sind allerdings in einem Punkte irrig, da er eine Befruchtung der Eier 
durch bewegliche Spermatozoiden annehmen zu miissen glaubte. Hiergegen 
wandten sich HitpEBRAND (1867), Lerrers (1869) und namentlich Cornu 
(1872), der in seiner eingehenden Monographie der Gruppe die Anschauung 
verfocht, daB die antheridialen Schlauche in das Ei eindringen und Plasma in 
dasselbe entleeren. Auf Grund erneuter Untersuchung hat dann PrincsHEIM 
(1873) seinen urspriinglichen Standpunkt aufgegeben, ohne aber Cornus 
Angaben tiber den Befruchtungsvorgang beizupflichten. Die zahlreichen 
Kontroversen, die sich iiber diesen ergeben hatten, schienen durch pE Barys 
in vieler Beziehung grundlegende Untersuchungen iiber die Peronosporeen 
und Saprolegnieen (1881) endgiiltig beseitigt zu sein. pE BAry kam zu dem 
Ergebnis, da sich die in das Oogonium eindringenden und sich dort oft 
verzweigenden antheridialen Schlauche wohl an die Eier anlegen, da8 aber 
keine offene Verbindung zwischen ihnen und den Hiern und somit auch kein 
Uberwandern von antheridialem Plasma ins Ei stattfindet. Eine eigentliche 
Befruchtung wiirde also nicht eintreten; zwischen den sogenannten partheno- 
genetischen Saprolegnicen, denen die Antheridien fehlen, und denen, die 
Antheridien bilden, bestiinde, soweit die Eientwicklung in Frage kommt, 
kein wesentlicher Unterschied. Dieser Anschauung ist 1892 HumpHrey in 
vollem Umfange beigetreten, und noch 1899 hat Harrog an der Funktions- 
losigkeit des Antheridiums festgehalten; er glaubte eine Art Parthenogamie 
annehmen zu sollen, durch die die Kopulation mannlicher und weiblicher 
Kerne ersetzt wiirde. Die zytologischen Untersuchungen von Trow (1895 
bis 1905), die spater besonders von CLaussEn (1908) fortgesetzt und durch 
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Micke (1908) und Kasanowsky (1911) weiter gefordert wurden, haben dann 
Cornu Recht gegeben und das Verhalten der Kerne beim Sexualakt auf- 
geklart'). . 

; Ich muB hier davon absehen, die Entwicklung der Geschlechtsorgane 
in allen Kinzelheiten zu schildern und beschranke mich auf das Notwendigste 
(Fig. 121). Die Oogonien entstehen meist an den Hyphenenden, selten inter- 
kalar. Thre Entwicklung beginnt mit einer kugeligen Anschwellung, die sich 
spater durch eine Querwand abgliedert. Das junge Oogonium ist dicht mit Plas- 
ma gefiillt und vielkernig. Noch vor Abtrennung durch die Querwand tritt im In- 
nern eine Vakuole auf, die sich allmihlich vergré8ert; gleichzeitig degeneriert. 
ein Teil der Kerne. 
Die iibrigen, im pro- 

toplasmatischen 
Wandbeleg _ befind- 
lichen Kerne  ver- 
gréBern sich und er- 
fahren alsbald _ si- 
multan eine mitoti- 
sche Teilung. Einige 
dieser Tochterkerne 
werden zu Zentren 
der Eier, die durch 
Zerkliiftung des 

Randplasmas — ent- 
stehen; die iibrigen 
gehen zugrunde. Die 
Zahl der Eier unter- 
liegt selbst innerhalb 
eines Individuums 
sehr groBen Schwan- 
kungen. Bei Sapro- 
legnia, den meisten 
Achlya-Arten, Pro- 
toachlya, einigen Iso- 
achlya-Arten, Thrau- 


stotheca und A planes | 

sind mehrere ibis 40) Fig. 121 (mach CLAUSSEN). Geschlechtliche Fortpflanzung 
ceria oe - von Saprolegnia, halbschematisch. a Junges Oogon (0), 6 Oogon 
Hier die Regel, wah- mit wandstindigem vielkernigen Plasma, Antheridium (ax) ab- 


rend Leptolegnia, gegrenzt, c Hiballung im Oogon, @ Oogon und Antheridium 
Geolegnia, A phano- fast reif, e Befruchtung vollzogen. In jeder Zygote (osf) ein 
myces,  Pythiopsis Kernpaar. 


und Dictyuchus ty- 

pisch eineiige Oogonien haben. Der gesamte plasmatische Inhalt des Oogoniums 
geht in der Bildung der Hier (bzw. des Hies) auf, die sich allmahlich abrunden 
und als freie, nackte und einkernige Plasmakugeln im Oogonium liegen. Die 
Antheridien gehen aus meist verhiltnismaiBig diinnen Hyphen hervor, die 
sich, offenbar chemotropisch angelockt (s. DE Bary 1881), an das Oogonium 
in der Ein- oder Mehrzahl anlegen. Eine Querwand trennt an der Spitze eine 
mehrkernige Zelle ab, deren Kerne sich etwa gleichzeitig mit denen des 
Oogoniums karyokinetisch teilen. Diese vielkernige Zelle treibt nun Schlauche 


1) Zytologischer Methoden hatten sich zwar schon vorher HARToG und DANGEARD 
bedient. Fiir das Sexualititsproblem der Saprolegniaceen bedeuten jedoch deren Arbeiten 
keinen Fortschritt. 
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ins Innere des Oogoniums (Fig. 122). Sie kénnen sich 
dort verzweigen, wachsen auf die Kier zu und dringen 
mit der Spitze in dieselben ein. Der Antheridialschlauch 
éffnet sich und entlabt eimen 
Teil seines Inhaltes mit einem 
Kern in das Ei). Die iibrigen 
Kerne degenerieren. Einige 
Zeit liegen minnlicher und 
weiblicher Kern nebeneinan- 
der; in der reifenden Zygote, 
die sich zunichst mit einer 
diinnen, allmihlich sich stark 
verdickenden und zweischich- 
tig erscheinenden Membran 
umgibt, tritt dann die Karyo- 
gamie ein. Die Keimung der 
Zygote erfolgt gewéhnlich erst 
; nach einer langeren Ruhepause 
Fig. 122 (nach Corer). durch einen Keimschlauch 
Achlya conspicua. Oogo- (Fig. 123). Dessen Weiterent- 
nium mit Antheridien. wicklung ist durch aubere Be- 
dingungen weitgehend beein- 
fluBbar (Kress 1899). Er kann frither oder spater 
Zoosporangien bilden (Fig. 124); es ist aber auch még- 
lich, ihn zu stindigem vegetativen Fortwachsen zu 
bringen oder unmittelbar zur Bildung von Sexual- 
organen anzuregen. 

Befruchtung, insbesondere Karyogamie, kénnen 
als nachgewiesen gelten bei Saprolegnia dioica de Bary 
(TRow 1895), S. mixta de Bary 
(TRow 1895), 8. monoica Pregsh. 
(CLAUSSEN 1908), Achlya ameri- 
cana var. cambrica Trow (TRow 

se 1899), A. de Baryana Humphr. 

Fig. 124 (nach Prines- (TROW 1904), A. polyandra Hil- 
HEM). Zygotenkeimung debr. (Trow 1904), A. prolifera 

von Achlya racemosa. (Nees) de Bary (MiicKE 1908), 

Aphanomyces laevis de Bary _ Fig. 123 (nach Prives- 

(Kasanowsky 1911). Die obige kurze Schilderung stiitzt Em).  Zygotenkei- 
sich hauptsachlich auf die Ergebnisse von CLaAussEN, ™Ung von Achlya ra- 
Micke und Kasanowsky, die nicht in allen Punkten ieee 
mit denen Trows iibereinstimmen. Die Hauptdiskrepanz 
besteht im Verhalten der Kerne vor der Eibildung. Trow gibt hier zwei 

1) Trow (1899, 167) erwiihnt, daB® er bei Achklya americana var. cambrica einmal 
drei Kerne im Oogonium gesehen hat. Da es dfter vorkommt, da8 zwei Antheridial- 
schliuche mit einem Ei in Verbindung treten, hat es sich vermutlich um Polyspermie 
gehandelt. Zwischen der Zahl der Antheridien bzw. Antheridialschlauche und der Eier 
eines QOogoniums besteht kein festes Zahlenverhiltnis. Das Herantreten mehrerer 
Antheridien an eineiige Oogonien (Polyandrie) ist z. B. keine seltene Erscheinung 
(Aphanomyces). So tritt gewif hiufig auch Polyspermie ein; ob es aber vorkommt, da8 
mehr als zwei Kerne im Ei kopulieren, ist unbekannt. KASANOWSKY (1911) bildet von 
Aphanomyces laevis einen Fall ab (Taf. 10, Fig. 21), in dem ein zweiter Antheridial- 
schlauch wohl in das Oogonium, nicht aber ins Ei eindringt und der ¢ Kern in ihm. 


zuriickgehalten wird. Umgekehrt kommt es auch yor, da8 ein Antheridium mehrere 
Kier befruchtet (Polygynie; s. Cornu 1872, 41 betr. Achlya racemosa Hildebr.). 
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aufeinanderfolgende Mitosen an, die anderen Beobachter nur eine. TRows 
Annahme beruht offenbar auf einer unrichtigen Interpretation seiner Bilder. 
Uber die Bedeutung der Kernvermehrung durch Teilung und die nachfolgende 
Kerndegeneration sind allerlei Vermutungen geiuSert worden, von denen 
wohl die am meisten fiir sich hat, die in allen Kernen Gametenkerne sieht und 
das Zugrundegehen einer groBen Anzahl derselben mit der Reduktion der 
Zahl der Gameten bei den Saprolegniaceen in Zusammenhang bringt. Die 
Saprolegniaceen miiBten sonach von Pilzen abstammen, die im Gametangium 
weit mehr und vermutlich kleinere Gameten gebildet haben. Ob das zutriftt, 
wird sich natiirlich nie sicher entscheiden lassen (vgl. Hartog 1892, 23). 
Trow glaubt, dab die in den Gametangien stattfindenden Kernteilungen 
zur Reduktion der Chromosomenzahl fiihren. Wiirden die Kerne tatsachlich 
aufeinanderfolgende Teilungen erfahren, so lieBe sich darin ein Argument 
zugunsten dieser Annahme sehen. Da das aber nach den neueren Untersu- 
chungen héchst unwahrscheinlich ist, und da sich aus den zytologischen Bildern 
Trows kein Beweis fiir seine Hypothese ablesen la8t, so entbehrt sie der 
Grundlage. Den Sitz der Reduktionsteilung werden wir vielmehr in der Zygote 
suchen miissen. Das nicht nur deshalb, weil bei Pilzen eine Folge diploider 
Kerngenerationen nicht vorkommt oder doch sehr selten ist. CLaussEn (1908) 
hat in den Oosporen der Saprolegnia monoica Kerne beobachtet, die sich im 
Stadium der heterotypischen Teilung befanden. Eine genaue Untersuchung 
des Reduktionsprozesses, insbesondere exakte Chromosomenzihlungen, die 
bei der Kleinheit der Kerne allerdings nicht leicht sind, stehen noch aus. 
Was nun die Verteilung der Sexualorgane anlangt, so unterscheidet 
man mit DE Bary (1881) gewohnlich androgyne und dikline Formen. 
Androgyn ist eine Saprolegniacee, wenn Oogonien und Antheridien nahe be- 
nachbart an ein und demselben Thalluszwe.g. diklin, wenn sie auf verschie- 
denen Thalluszweigen entstehen. Die Begriffe sind also nicht gleichbedeutend 
mit monézisch und diézisci, da dikline Formes monézisch sein kénnen. 
Alle androgynen Formen sind natiirlich mondézisch. Es kénnte hoéchstens 
daran gedacht werden, daB die Kerne, die sich auf die Oogonien und Antheri- 
dien verteilen, in letzter Linie verschiedenen Ursprungs und genotypisch 
different sind!). Dann wiirde etwas Ahnliches wie bei den sogenannten neu- 
tralen Myzelien des Phycomyces (s. unten S. 326) vorliegen. Kin Zusammen- 
kommen solcher verschiedener Kerne ware an und fiir sich durch Anastomosen- 
bildung leicht méglich. Da aber, soweit mir bekannt, Anastomosen in den 
Myzelien der Saprolegniaceen nicht vorkommen, ist diese Méglichkeit — sofern 
es sich um die Vorkommnisse in der Natur handelt — ausgeschlossen. Tat- 
sichlich ist denn auch von mehreren Seiten fiir androgyne Arten fest- 
gestellt worden, daB sie bei Kultur aus einer Zoospore in normaler Weise 
beiderlei Sexualorgane entwickeln [so z. B. von Trow (1895) fiir Aphano- 
myces laevis de Bary, von Kaurrman (1908) fiir Saprolegnia hypogyna Pregsh., 
S. mixta de Bary u. a., von Prerers (1915, I) fiir Achlya racemosa Hildebr., 
A. prolifera (Nees) de Bary, Saprolegnia ferax (Gruith.) Prgsh. (= S. Thureta 
de Bary), S. monoica Prgsh., von Coker (1923) fiir Achlya hypogyna Coker, 
Protoachlya paradoxa Coker, Saprolegnia delica Coker, S. monoica var. glome- 
vata Tiesenhausen, S. Thuretii de Bary, von Coker und Covcs (1923) fiir 
Thraustotheca achlyoides Coker & Couch]. Die leichte Umschaltbarkeit der 
geschlechtlichen Tendenz bei monézischen Saprolegniaceen geht in evidenter 
Weise aus Befunden Humpnreys (1892, 88) an Achlya americana hervor. Er 


1) Das wiirde kein Hinderungsgrund sein, die androgynen Saprolegniaceen mond- 
zisch zu nennen, da ja Mondzie sich ausschlieBlich auf das phinotypische Bild bezieht. 
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sah aus einem an der Basis durch eine Querwand abgetrennten Oogonium 
zwei Hyphen sprossen, deren eine an der Spitze unmittelbar wieder ein 
Oogonium erzeugte, wihrend aus der anderen ein Antheridium hervorging 
(s. Fig. 125). Der Fall erinnert lebhaft an ahnliche Beobachtungen bei mo- 
nézischen Vaucherien (s. S. 136). In einem anderen Falle (Fig. 126) wurde ein 
3 Zweig, der an ein Oogonium Antheridien trieb, an seiner fortwachsenden 
Spitze zum Oogonium. Letzteres beobachtete auch Maurizio (1899, 49) bei 
Saprolegnia furcata Maur. Besonders merkwiirdig in dieser Beziehung ver- 
halt sich Saprolegnia paradoxa Maur. (Maurizio 1899, 46). Wie aus Fig. 127 
hervorgeht, entstehen hier unterhalb der kugeligen Anschwellung des Oogo- 
niums (aber oberhalb der dasselbe abtrennenden Querwand, die hier ziemlich 
tief liegt und auf der Abbildung nicht mehr 
dargestellt ist) Antheridienzweige, die auch 
an ihrem Ende normale Antheridien ab- 
trennen. Im Antheridialschlauch entstehen 
nun haufig Eier, ohne daS damit das api- 
kale Antheridium unterdriickt zu werden 
braucht. — Der Grad der Monézie ist bei 
den androgynen Formen verschieden aus- 
gepragt. Die antheridialen Zweige kénnen 
unmittelbar unterhalb der Oogonien ent- 
springen (so bei Saprolegnia asterophora 


Fig.125(nach HUMPHREY). Achlyaameri- Fig. 126 (nach HUMPHREY). Achlya americana. 
cana. Aus einem Oogonium sprossen ein in Antheridialschlauch ist an der Spitze fort- 
Oogonium und ein Antheridialschlauch. gewachsen und zu einem Oogonium angeschwollen. 


de Bary, Achlya hypogyna Cok. et Pemb., Pythiopsis cymosa de Bary u. v. a.), 
ja sogar aus dem Oogonium selbst (Achlya colorata Pringsh. [ Fig. 128], A. vace- 
mosa Hildebr., Aplanes Braun var. Mindenit Schkorbatow 1923), oder sie 
entstehen auf dem Hauptast, an dem seitlich mit Oogonien endende Neben- 
aste sitzen (Achlya americana Humphr., A. apiculata de Bary, A. megasperma 
Humphr., A. debaryana Humphr. u. a.). Von diesen Modi ist nur in den sel- 
tensten Fallen einer streng an eine Art gebunden; meist kommen mehrere 
zugleich vor, auch bei demselben Individuum. 

Die Diklinie ist auch durchaus nicht immer eine strenge und da, wo sie 
streng durchgefiihrt ist, nicht ohne weiteres gleichbedeutend mit Didzie. 
CoKER hat z. B. nachgewiesen, da in Einsporkulturen der streng diklinen 
Saprolegmia dioica de Bary Oogonien und Antheridien auftreten. Die Art 
tragt also ihren Namen nicht zu Recht und wird besser mit HumPHREY 
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(1892) als S. diclina bezeichnet. Derselbe Nachweis wurde fiir die ebenfalls di- 
kline S. anisospora de Bary erbracht, einer Form, bei der allerdings nach den 
vorliegenden Angaben von strenger Diklinie nur im physiologischen Sinne ge- 
sprochen werden kann. Es kommt hier niimlich vor, da& weibliche Aste an 
der Basis antheridiale Zweige abgeben, die aber, wie es scheint, nur Oogonien 
anderer Aste befruchten. Diese Erscheinung bedarf noch niherer Priifung. 
Ubrigens scheint Fremdbefruchtung auch bei Arten mit hypogynen Antheridien 
nicht eben selten zu sein, ohne daB damit Selbstbefruchtung ausgeschlossen 
ware. H. Prrersen (1909, 378) gibt z. B. fiir seine Saprolegnia semidioica 
als Kriterium an, dai die hypogynen Antheridienzweige teils zu demOogonium, 
unter dem sie entspringen, teils nach 
anderen Oogonien hinwachsen. 

In einem Falle ist Diézie ex- 
perimentell bewiesen worden. Es 
handelt sich um die Untersuchungen 
von Coven (1926, IL) an Dictyuchus 
monosporus Leitg.1), mit denen wir 
uns etwas naher beschaftigen miissen. 
Couch gewann von verschiedenen 
Gegenden Dzctyuchus - Material und 
leete davon Kulturen an. Viele der 
so erhaltenen Myzelien waren ,,steril“‘, 
d. h. sie lieBen sich nur zur Zoospo- 
rangienbildung bringen, wahrend alle 
Versuche, Geschlechtsorgane zu er- 


Fig. 127 (mach MAURIZIO). Saprolegnia Fig. 128 (nach CoKER). <Achlya colorata. 
paradoxa, Hier in Antheridialschlauchen. Ein Antheridialschlauch entspringt aus dem 
Oogonium. 


zeugen, miBgliickten. In einigen Fallen, so z. B. in der Kultur B, traten 
Oogonien und Antheridien auf. Es zeigte sich strenge Diklinie. Weibliche 
und miannliche Zweige bildeten Sporangien, die abgetrennt, isoliert und 
zur Gewinnung neuer Myzelien verwendet wurden. In der. EKinzelkultur 
blieben nun diese morphologisch miteinander véllig tbereinstimmenden 
Myzelien steril; wurde ihnen dagegen Gelegenheit gegeben, zusammen- 
zuwachsen, so trat eine iippige Entfaltung von Geschlechtsorganen ein. Damit 


1) Dictyuchus monosporus Leitg., D. Magnusic Lindst., D. carpophorus Zopt und 
D. sterilis Coker miissen nach den Untersuchungen CoucHs wahrscheinlich zu einer 
Art zusammengezogen werden, die D. monosporus Leitg. zu heifen hat. 
18* 
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war der Beweis fiir die Diézie erbracht. Fast noch wichtiger als diese Tatsache 
an sich, die fiir eine Saprolegniacee bestiitigt, was BLAKESLEE viele Jahre vorher 
fiir zahlreiche Mucorineen festgestellt hatte, sind einige Einzelergebnisse der 
Untersuchung von Covcn. Ich gebe zunichst in Form einer kleinen Tabelle 
die Kreuzungen, die Coucn mit seinen verschiedenen Stimmen gemacht hat. 


Pe tere Sy / 


{| me +4 mS ee oe Oe 


Pea le AL a al 
Tab. 7 (nach CoucH). Sexuelle Reaktionen verschiedener Stimme von Dictyuchus. 
Erklarung im Text. 


In der oberen Horizontalreihe sind die mannlichen, in der linken Vertikal- 
reihe die weiblichen Stiimme aufgefiihrt. Sind zwei Stamme mit demselben 
Buchstaben bezeichnet, so stammen sie von demselben Fundort. Das Ge- 
schlecht ist dann durch die Indices m und f angegeben. Das + -Zeichen be- 
deutet, da die Staémme (Myzelien) beim Zusammenwachsen sexuell auf- 
einander reagierten, d. h. es traten im 2 Partner Oogonien, im $ Antheridien 
auf, die sich an die Oogonien anlegten und gewoéhnlich auch Schlaiuche in 
diese trieben. Da8 dann in der Regel auch Befruchtung erfolgt, ist kaum zu 
bezweifeln, obwohl Dictyuchus daraufhin zytologisch noch nicht untersucht 
ist. Ein —-Zeichen bedeutet, da die sexuelle Reaktion ausblieb; freie Qua- 
drate zeigen an, daB die betreffenden Kombinationen nicht gemacht wurden. 
Obgleich die Zahl der letzteren noch eine recht groBe ist, so geht doch aus der 
Tabelle hervor, daB die sexuelle Affinitaét der einzelnen 2° und ¢ Stimme 
zueinander eine verschiedene ist. Der 2 Stamm A z. B. reagiert mit fast 
allen 3 Stéimmen und erweist sich als bedeutend aktiver als Mf. Unter den 
$ Stammen zeigt Bm im allgemeinen eine héhere Aktivitat als Im, reagiert 
aber nicht mit If, das bei Kreuzung mit Im Sexualorgane ergibt. Ein sehr 
aktiver ¢ Stamm ist 33c. Die Aktivitit aéuBert sich nicht nur darin, dab die 
Zahl der Partner, mit denen ein Stamm reagiert, eine gréBere ist, sondern auch 
in der Art der Reaktion. Die Anregung zur Oogonien- und Antheridien- 
bildung kann beim Zusammenkommen der Partner eine sehr starke sein; 
die Antheridien kénnen dann die Oogonien dicht umschlingen und zahlreiche 
Schlauche in dieselben treiben, wahrend bei schwacher Reaktion die Zahl der 
Sexualorgane geringer ist. Oft iiberwiegt die Zahl der Oogonien die der An- 
theridien. Dann bleibt ein Teil der ersteren unbefruchtet, und deren Eier 
kommen nicht zur Reife. 

Ich habe versucht, soweit das nach den Angaben Coucus méglich ist, 
die verschiedene Starke der Reaktionen in der Tabelle durch verschiedene 
Zahl der +-Zeichen auszudriicken, doch kénnen dieselben nur einen sehr 
summarischen Ausdruck des tatsachlichen Geschehens geben. Die Reak- 
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tionen hangen ndmlich in hohem Mae von den AuBenbedingungen ab und 
bleiben bei langerer Kultur nicht immer konstant. So ging z. B. das Reaktions- 
vermogen der beiden B-Stimme aufeinander mit der Zeit’verloren. D reagierte 
mit Bm nur bei héherer Temperatur (26°), ebenso Cf mit 33c, im ersteren Falle 
war die Reaktion schwach, im zweiten stark. Mehrere Stimme, die morpho- 
logisch im groBen und ganzen mit den anderen iibereinstimmten, verhielten 
sich in allen Kombinationen indifferent. Sie sind in die Tabelle nicht auf- 
genommen worden. Ks ist nicht anzunehmen, da diese hochgradige Varia- 
bilitat ausschlieBlich modifikatorischen Charakter hat. Sicher haben Coucn 
verschiedene Genotypen vorgelegen. Ob die Abstufungen der sexuellen 
Affinitat auf quantitative Unterschiede der Gene zuriickgehen oder anders 
zu deuten sind, mu8 aber vorliufig dahingestellt bleiben. Eine besonders 
interessante Variante ist ein als N bezeichneter Stamm, der sich von allen 
anderen dadurch unterscheidet, daB er Oogonien bildet, ohne daB es dazu 
der Anregung durch einen miannlichen Partner bedarf, und da8 diese 
Oogonien ohne Befruchtung reife, keimfihige Kier erzeugen. Dieser Stamm 
sowie Abkémmlinge desselben, die aus einzelnen Zoosporen oder aus kei- 
menden Eiern gezogen wurden, wurde nun mit 33¢ (¢) und A (9) kom- 
biniert. In fast allen diesen Fallen traten in N Oogonien auf, in einigen Kom- 
binationen wurde 33c¢ zur Antheridienbildung angeregt, die die Oogonien 
auch in der tiblichen Weise umschlangen. Ob Befruchtung eintrat, wird nicht 
angegeben. Hochst merkwiirdig war aber das Resultat zweier Kombinationen 
von N (Kikeimlinge) mit A. Beide Myzelien bildeten Oogonien, die N-My- 
zelien auSerdem Antheridien, die sich an die Oogonien von A anlegten und 
sie zu normaler Eibildung veranlaBten. Wir haben es danach in N mit einer 
(gewohnlich versteckten) Monézie (Homothallie) zu tun, die nur unter be- 
stimmten Bedingungen zum Ausdruck kommt, dann naimlich, wenn ein 
starker weiblicher Partner da ist, der die antheridienbildenden Potenzen zu 
aktivieren vermag. Andererseits wird A, das ja allein keine Oogonien bilden 
kann, durch die mannliche Komponente von N dazu angeregt. Wie diese 
Wechselwirkung im einzelnen verliuft, bleibc vorliufig dunkel. Die Er- 
scheinung erinnert lebhaft an die relative Sexualitat einiger Algen, die friher 
(S. 129 und 140) besprochen wurde. Der Stamm N ist vergleichbar mit Formen 
wie Saprolegnia Thuretii, die vorwiegend parthenogenetisch ist, nicht selten aber 
auch, und zwar im Gegensatz zu N aus freien Stiicken, d. h. ohne der Anregung 
durch ein weibliches Myzel zu bediirfen, Antheridien bildet. Das ist ein Zeichen 
dafiir, daB auch in S. Thuretit weibliche und mannliche Potenzen schlummern. 
GewiB ist das auch bei den Formen der Fall, die als streng parthenogenetisch 
bekannt sind (Saprolegnia rhaetica Maur., S. variabilis v. Minden, Achlya 
abortiva Coker et Braxton, A. Hoferi Harz, A. stellata de Bary, Isoachlya 
monilifera [de Bary] Kauffm. u. a. — s. untenstehende Liste), ferner auch bei 
den rein diézischen, nur ist da jeweils die eine Geschlechtstendenz scharfer 
unterdriickt und den Einwirkungen der AuBenwelt, auf die wir unten naher 
zu sprechen kommen werden, nicht oder weniger zuganglich. Auf diese mehr- 
fach erérterten Dinge soll hier nicht nochmals eingegangen werden. 

Der Stamm N reprasentiert also sicher einen anderen Genotypus als 
die anderen Stamme. Ob man ihm Artcharakter zuerkennen soll oder nicht, 
kann hier unerértert bleiben. Da das Auftreten gegenseitiger sexueller 
Reaktionen bei den Saprolegniaceen nicht als Kriterium der Artgleichheit be- 
trachtet werden kann, geht jedenfalls daraus hervor, da es Coucn gelang, 
solehe zwischen dem A-Stamm des Dictyuchus und der androgynen (also 
mondzischen) Thraustotheca primoachlya hervorzurufen. An den Berithrungs- 
stellen beider Myzelien zeigte letztere erhéhte Antheridienbildung, erstere 
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Oogonien. In einem Versuch wuchsen die Antheridien auch an die art- 
fremden Oogonien heran, Eibildung und demnach auch Befruchtung blieben 
aber aus. : 

Fir die Frage der Geschlechtsbestimmung ist es nun wichtig, zu 
erfahren, wie sich die Zygotenkeimlinge des Dictyuchus verhalten. Bei 
den monézischen Formen bietet ja dieser Punkt nichts besonders Inter- 
essantes. Das Myzel, das aus der Zygote hervorgeht, ist eben wieder moné- 
zisch, gleichgiiltig, ob es unmittelbar zur Produktion von Oogonien und An- 
theridien schreitet (was in der Natur vermutlich selten, experimentell aber 
ohne Schwierigkeiten erzielbar ist), oder ob dies erst auf dem Umwege tiber 
Zoosporen geschieht. Anders bei der Diézie. Wir sahen ja, daB verschiedene 
Argumente dafitr sprechen, da8 der diploide Zygotenkern bei der Keimung 
der Zygote unmittelbar zur Reduktionsteilung schreitet. Dafiir, dab im jungen 
Keimling Kerne degenerieren, liegen keine Anhaltspunkte vor. Wenn nun, 
was ich annehmen méchte, Dictyuchus genotypisch diézisch ist, der Ge- 
schlechtscharakter also durch die Beschaffenheit der Kerne bestimmt wird, 
so entsteht die Frage: wann und wo findet die Aufspaltung in die geschlechts- 
verschiedenen Myzelien statt? Es gelten hier dieselben Uberlegungen, die 
oben (S. 268) anlaBlich der Besprechung der eventuell vorkommenden Mono- 
blepharis-Bastarde angestellt wurden, nur sind wir hier in der besseren Lage, 
iiber einiges Beobachtungsmaterial zu verfiigen, das die Frage zwar nicht vollig 
klart, aber doch zur Klarung beitrigt. Coucn fand ziemlich verwickelte 
Verhaltnisse. Die Zygoten wurden nach einer Ruhezeit von 6—8 Wochen 
zur Keimung gebracht. Die daraus hervorgehenden Keimmyzelien wurden 
sorgfaltig isoliert und konnten auf Agarplatten lange Zeit zum vegetativen 
Fortwachsen (ohne Sporangienbildung) gebracht werden. Teils wurden nun 
die Keimmyzelien unmittelbar mit 9 und 3 Teststimmen kombiniert, teils 
wurden nach mehr oder weniger langem vegetativem Wachstum Stiicke heraus- 
geschnitten und zur Kombination verwandt. Das Ergebnis war ein verschie- 
denes. Die gepriiften Myzelien, und zwar sowohl junge Keimmyzelien wie 
auch Teile von alteren, erwiesen sich in ihren sexuellen Reaktionen entweder 
als eingeschlechtig (2 oder 3) oder sie zeigten gemischten Charakter. Im letzteren 
Falle vermochten sie also den weiblichen und den mannlichen Teststamm zur 
Erzeugung von Sexualorganen anzuregen und ihrerseits je nach dem Partner, 
der mit ihnen in Beriihrung kam, Oogonien oder Antheridien zu bilden. Beide 
Prozesse verliefen nicht immer in gleicher Starke; in Kombination mit dem 
2 Stamm A traten z. B. in diesem hiufig Oogonien auf, ohne da8 das Gegen- 
itber Antheridien bildete (ein Zeichen, daB die Einfliisse, die die Oogonien 
hervorrufen, nicht von den Antheridien selbst ausgehen miissen), wahrend 
an anderen Stellen in Beriithrung mit Bm (6) reichlich beiderlei Geschlechts- 
organe gebildet wurden und jedenfalls auch Befruchtung eintrat. — Halten 
wir an der Annahme der durch die Reduktionsteilung bedingten genotypischen 
Geschlechtertrennung fest, so erklaéren sich diese Resultate ungezwungen in 
folgender Weise: Urspriinglich sind miannlich und weiblich bestimmte Kerne 
in gleicher Zahl vorhanden. Die lokale Verteilung beider und héchstwahr- 
scheinlich auch ihre Vermehrungsgeschwindigkeit unterliegen aber erheblichen 
Schwankungen. So kann es kommen, da eine Kernsorte bald die Oberhand 
gewinnt und das Myzelium dann eingeschlechtig erscheint. Die mehr oder 
weniger starke Auspragung des einen oder anderen Geschlechts wird von dem 
seine der Kerne abhangen. Im besten Einklang mit dieser 

ng steht ein Interessanter Fall, in dem ein und dasselbe Myzel lokal 
verschieden reagierte: ein Teil reagierte wie ein Mischmyzel, ein anderer 
wie ein rein mannliches Myzel. 
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In der Natur werden die Keimmyzelien wahrscheinlich sehr bald zur 
Zoosporenbildung schreiten, die in Kultur leicht hervorgerufen werden kann, 
wenn man sie vom Agar in ein fliissiges Medium iibertragt. Covucn hat so 
eine ganze Anzahl Kinspormyzelien isoliert und sie gegen die Teststimme ge- 
priift. 15 solche Kinspormyzelien, die auf ein Zoosporangium zuriickgingen, 
ergaben z. B. folgendes: fiinf davon verhielten sich wie rein weibliche Stimme, 
neun zeigten gemischten Charakter, eines reagierte weder mit den 2 noch mit 
den 3 Testmyzelien (,,neutrales* Myzel). Nach sechswéchigem vegetativen 
Wachstum auf Maismehl-Agar wurde eine erneute Pritfung der Myzelien vor- 
genommen. Jetzt erwiesen sich zwei, die vorher gemischten Charakter ge- 
zeigt hatten, als rein minnlich, von den fiinf, die vorher wie weibliche reagiert 
hatten, waren zwei ,,gemischt‘', das ,,neutrale‘‘ Myzel reagierte sowohl mit 
dem 2 wie mit dem 3 Teststamm, sieben der urspriinglichen Mischmyzelien 
hatten ihren Charakter bewahrt. Das Ergebnis ist einigermaBen iiberraschend, 
da die Zoosporen der Saprolegniaceen, soweit bekannt, einkernig zu sein pflegen. 
Wenn das auch bei Dictyuchus zutrifft, so ist unumwunden zuzugeben, daB 
eine Erklarung auf Grund der Annahme einer genotypischen Geschlechter- 
trennung, wie wir sie oben gemacht haben, auf gréBte Schwierigkeiten st6Bt. 
Méglicherweise werden sich also hier einmal interessante neue Perspektiven 
fiir das Geschlechtsbestimmungsproblem eréffnen. Bei den betrachtlichen 
Schwankungen in Zahl und GréBe der Zoosporen des Dictyuchus, wie sie 
namentlich bei den Keimmyzelien vorzukommen scheinen, halte ich es jedoch 
vorlaufig fiir wahrscheinlicher, daB die Zoosporen, von denen CoucH aus- 
gegangen ist, wenigstens zum Teil mehrkernig waren. Wir sehen, wie dringend 
nétig hier die zytologische Untersuchung ist. 

Unter den Bedingungen in der Natur mu8 irgendwann, und zwar ver- 
mutlich ziemlich bald, eine strenge Sonderung der Geschlechter eintreten, 
da man sonst Mischmyzelien finden miiBte. Diese sind aber Coucn bei 
seinen zahlreichen Isolierungen, abgesehen von dem besprochenen partheno- 
genetischen Stamm, nicht begegnet. Derselbe fallt aus der Reihe, da er ohne 
aiuBeren Anreiz durch ein fremdes Myzel Oogonien und reife Hier erzeugt, 
was die eigentlichen Mischmyzelien nicht tun. Es kénnte sein, daB die Misch- 
myzelien in der Natur wenig lebensfaihig sind und daher bald verschwinden. 
Wahrscheinlich tritt aber infolge reicher Zoosporenbildung auch dann, wenn 
die Mischmyzelien widerstandsfahig sind, sehr bald eine Abspaltung ein- 
geschlechtiger Organismen ein. 

Die Mischmyzelien des Dictyuchus diirfen ebensowenig mit den monézi- 
schen Myzelien anderer Saprolegniaceen gleichgesetzt werden wie das so- 
genannte neutrale Myzel des Phycomyces mit dem mondzischer (homo- 
thallischer) Mucorineen (etwa Sporodimia). Letztere enthalten aller Wahr- 
scheinlichkeit nach (wie CorreNs schon 1907 betont hat) genotypisch ein- 
heitliches Kernmaterial, was bei Dictyuchus zweifelhaft, bei dem neutralen 
Phycomyces sicher nicht der Fall ist. AuBerdem aber sind diese Mischmyzelien 
des Dictyuchus allein gar nicht, die des Phycomyces nur zu unvollkommenen 
geschlechtlichen Reaktionen befahigt. 

Ob es noch andere didzische Saprolegniaceen nach Art des Dictyuchus 
monosporus gibt, wissen wir nicht. Sterile Myzelien, die sich auch bei aus- 
giebiger Variation der Kulturbedingungen nicht zur Bildung von Sexual- 
organen bringen lieBen, sind mehrfach beschrieben worden’); sie kénnten 
eingeschlechtige Stémme streng didzischer Formen sein. Verschiedene 
streng dikline Arten wie Achlya aplanes Maur., A. dubia Coker, A. oblongata 

1) Z. B. von LINDSsTEDT (1872), A. FiscHER (1882), RorHERT (1888), KauFr- 
MAN (1908), Weston (1917), CokER (1923). 
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de Bary, Leptolegnia caudata de Bary, Aphanomyces parasiticus Coker, A. 
euteiches Jones et Drechsler harren noch der Untersuchung. Nichtsdesto- 
weniger steht fest, dab weitaus die Mehrzahl monozisch ist. Das ist aus der 
unten folgenden Zusammenstellung ersichtlich. 

Zuvor noch ein Wort iiber die in der Familie weit verbreitete apan- 
drische OogonentwicklungundParthenogenesis. In dersystematischen 
Literatur werden diejenigen Formen als parthenogenetisch bezeichnet, deren 
Hier ohne Beteiligung der Antheridien zu Dauerzellen reifen, die 4uBerlich mit 
den Zygoten iibereinstimmen. Wiirde pz Barys oben (S. 270) erwahnte,Auf- 
fassung zu Recht bestehen, so wiirden die Saprolegniaceen allgemein partheno- 
genetisch sein, also auch die, die normale Antheridien entwickeln. Heute 
diirfen wir annehmen, da in all den Fallen, in denen die den Oogonien an- 
liegenden Antheridien Schlauche ins Oogonium senden, echte Befruchtungs- 
akte stattfinden. So bleibt jetzt die Parthenogenesis auf die (immer noch 
erhebliche) Zahl von Fallen beschrinkt, in denen antheridiale Befruchtung 
ausbleibt. Es mag vorkommen, da Antheridien das Oogonium umschlingen, 
ohne da8 ihr Inhalt in die Kier gelangt. Von diesen zweifelhaften Vorkomm- 
nissen wollen wir hier absehen. Sicher ist, daB es Arten gibt, die wohl normale 
Oogonien, aber nie mannliche Sexualorgane bilden (Apandrie), andere, deren 
Hier sich mehr oder weniger hiufig ohne Beteiligung von Antheridien ent- 
wickeln. Entscheidend dafiir, ob es sich hier wirklich um echte, d. h. haploide 
(generative) Parthenogenesis handelt, ist das zytologische Verhalten dieser 
Kier. Die Untersuchungen, die dariiber vorliegen, sind noch ziemlich sparlich. 
Trow (1895) fand in den Eiern von Saprolegnia Thuretii, deren Oogonien 
frei von Antheridien waren, nur einen Kern. Auch Davis (1903, I) gibt fiir 
Saprolegnia mixta an, daB die Hier vorwiegend einkernig sind, daneben fand 
er aber auch nicht selten zwei- und sogar dreikernige. Auf die sich daran an- 
kniipfende Kontroverse (Davis 1905, I, TrRow 1904, 1905) braucht hier nicht 
eingegangen zu werden, da sie zugunsten TRrows entschieden ist. Fiir uns ist 
wichtig, da8 auch Davis ausdriicklich das Vorkommen von Karyogamie in den 
zweikernigen Hiern negiert. Davis setzt auch ausfihrlich ausemander, wie er 
sich das Zustandekommen dieser Zwei- und Dreikernigkeit vorstellt, doch haben 
diese Erérterungen in diesem Zusammenhang kein Interesse. So scheint also 
Parthenogamie, mit der man hatte rechnen kénnen, tatsachlich ausgeschlossen 
zu sein und echte Parthenogenesis bzw. Azygotenbildung?) vorzuliegen. 

Die folgende Zusammenstellung griindet sich hauptsachlich auf die 
Untersuchungen pe Barys (1881, 1888) und die monographischen Bearbei- 
tungen der Familie von von MrnpEn (1915) und Coker (1923). Aus prak- 
tischen Griinden sind die Arten in alphabetischer Folge aufgefiihrt unter 
jeweiliger kurzer Angabe der Verteilung der Sexualorgane. Alle Formen, 
bei denen Androgynie vorkommt, sind natiirlich monézisch. Wenn bei den 
diklinen Formen Monézie oder Didzie nachgewiesen ist, so ist das besonders 
bemerkt. Auch auf das Vorkommen der Apandrie ist nach Méglichkeit Riick- 
sicht genommen. Die Angaben beziehen sich auf das Verhalten der Arten in 
der Natur. Uber experimentell erzeugte Entwicklungsainderungen s. S. 283. 

Achlya abortiva Coker et Braxton (1926): apandrisch. 

A. americana Humphr.: androgyn. 

A. americana var. cambrica Trow: androgyn. In der Natur stets 
Oogonien mit Antheridien. 

A. apiculata de Bary: gewohnlich androgyn, oft auch diklin. 

A. aplanes Maur.: stets diklin. 


5) Ob die parthenogenetischen Hier keimfahig sind, ist erst in verhaltnismabig 
wenigen Fallen gepriift worden. Es ist aber sehr wahrscheinlich. 
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Achlya caroliniana Coker: apandrisch; neuerdings von CokER und 


Braxton (1926) eine Form mit Antheridien gefunden; ob andro- 
gyn oder diklin wird nicht gesagt. 


A. colorata Prgsh.: androgyn; Antheridien kénnen auf dem Oogonium 


exes 
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entspringen. 


. cornuta Arch.: vermutlich stets apandrisch. 
. debaryana Humphr.: fast stets androgyn, Antheridienzweige 


entspringen von der Haupthyphe, nicht vom Oogonstiel. Nie 
apandrisch. 


. decovata H. Petersen = A. vadiosa Maur., s. dort. 
. dubia Coker: stets diklin, nie apandrisch. 

. flagellata Coker: androgyn und (hiufiger) diklin. 
. glomerata Coker: androgyn, oft apandrisch. 


Hofert Harz: stets apandrisch. 


. hypogyna Coker et Pemberton: androgyn, selten apandrisch. 
. imperfecta Coker: androgyn und diklin. 
. klebsiana Pieters: diklin. 


megasperma Humphr.: diklin und androgyn; Antheridienzweige 
entspringen nie vom Oogonstiel. 


. oblongata de Bary: stets diklin. 

. ocellata Tiesenh.: androgyn und diklin. 

. oligacantha de Bary: androgyn und diklin, nie apandrisch. 

. Orton Coker et Couch: androgyn und diklin; Antheridienzweige 


entspringen am Oogonstiel oder an der Haupthyphe. 


. papillosa Humphr.: androgyn. . 
. polyandra Hildebr.: androgyn; Antheridienzweige unterhalb des 


Oogoniums entspringend. 


. prolifera (Nees) de Bary: vorwiegend diklin, selten androgyn. 
. proliferoides Coker: meist diklin, seltner androgyn. 
. racemosa Hildebr.: streng androgyn; Antheridien kénnen auf dem 


Oogonium entspringen; sehr selten apandrisch. 


. radiosa Maur. == A. asterophora v. Minden = A. decorata H. Pe- 


tersen: androgyn; Antheridienzweige entspringen am Oogonstiel 
oder an der Haupthyphe. 


. recuvva Cornu: androgyn und diklin. 

. spinosa de Bary: androgyn, selten diklin; oft apandrisch. 

. stellata de Bary: stets apandrisch. 

. subterranea Coker et Braxton (1926): androgyn oder diklin; An- 


theridien nie am Oogonstiel entspringend. 


phanomyces coniger Petersen: androgyn und diklin. | 
. exoparasiticus Coker et Couch (Coucu 1926, I): diklin, moné- 


zisch ( ?). 


. euteiches Jones et Drechsler (1925): diklin. 

. helicoides vy. Minden: androgyn und diklin. 

. laevis de Bary: androgyn und diklin, nie apandrisch. 
. norvegicus Wille: androgyn?, auch apandrisch. 

. ovidestruens Gicklhorn: monézisch. 


parasiticus Coker: stets diklin. 
phycophilus de Bary: diklin, auch androgyn, selten apandrisch. 


. scabey de Bary: androgyn und diklin, oft apandrisch. 
. stellatus de Bary: androgyn, seltener diklin. 


Aplanes androgynus (Arch.) Humphr. = A. Braunit de Bary: androgyn. 
A. Treleaseanus (Humphr.) Coker: androgyn, nie apandrisch. 
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Dictyuchus monosporus Leitg. (wahrscheinlich = D. Magnus Lindst., 
D.carpophorus Zopt, D. sterilis Coker): diklin und diézisch (CoucH 
1926). 

Dei@) aaa Lindst.: diklin. She 

D. spec. (Coker und Braxton 1926, 144): androgyn und diklin; 
Monézie durch Einsporkultur bewiesen. 

Geolegnia inflata Coker et Harvey (J. V. Harvey 1925): meist andro- 
gyn, selten diklin, nie apandrisch. 

G. septisporangia Coker et Harvey (J. V. Harvey 1925): androgyn, 
nie apandrisch. 

Isoachlya eccentrica Coker: apandrisch. oe 

I. monilifera (de Bary) Kauffm. = Saprolegnia monilifera de Bary: 
apandrisch. 

I. toruloides Kauffm. et Coker: diklin, meist apandrisch. 

I. unispora Coker et Couch: apandrisch. 

Leptolegnia caudata de Bary: stets diklin. 

L. subterranea Coker et Harvey (J. V. Harvey 1925): apandrisch. 

Protoachlya paradoxa Coker: meist diklin, auch androgyn; Mondézie 
bei Diklinie experimentell bewiesen. 

Pythiopsis cymosa de Bary: androgyn; Antheridien unmittelbar unter 
dem Oogonium entspringend. 

P. humphreyana Coker: androgyn, selten diklin. 

P. intermedia Coker et Harvey (J. V. Harvey 1925): androgyn; 
Antheridien unmittelbar unter dem Oogonium entspringend. 

Saprolegnia anisospora de Bary: diklin, mondézisch. 

S. asterophora de Bary: androgyn; Antheridienzweige meist am 
Oogonstiel entspringend; auch apandrisch. 

. crustosa Maur.: diklin, auch apandrisch. 

. curvata v. Minden (1916, 214): diklin ? 

. delica Coker: diklin, auch androgyn. 

. diclina Humphr. = S. dioica de Bary: diklin, monézisch. 

. floccosa Maur.: androgyn, auch apandrisch. 

. furcata Maur.: androgyn, selten apandrisch. 

. heterandva Maur.: androgyn und diklin, auch apandrisch. 

. hypogyna Pringsh.: androgyn; Antheridien entstehen gewoéhnlich 
unmittelbar unter dem Oogonium, Befruchtung bleibt oft aus. 
Selten apandrisch. 

. mtermedia Maur.: androgyn. 

Kauffmaniana Pieters: diklin. 

. labponica Giumann: apandrisch. 

. litoralis Coker: meist androgyn, auch diklin. 

. monilifera de Bary s. Isoachlya. 

megasperma Coker: androgyn und diklin, nie apandrisch. 

moxta de Bary: androgyn, auch diklin, oft apandrisch. 

monoica Pringsh.: androgyn, auch diklin. 

. pavadoxa Maur.: androgyn, sehr selten diklin. 

parasitica Coker: androgyn?? gewohnlich steril. 

vetorta Horn: androgyn, nie apandrisch. 

. thaetica Maur.: apandrisch. 

. semidioica Herm. Petersen = S. monoica ?: androgyn. 

. spiralis Cornu = S. rvetorta Horn?: androgyn. 

. stagnalis Tiesenh.: streng diklin. 

. Thuretii de Bary: androgyn, vorwiegend apandrisch. 
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Saprolegnia torulosa de Bary: androgyn, meist apandrisch. 

S. variabilis vy. Minden: apandrisch. 

Sommerstorffia spinosa Arnaudow (1923): apandrisch. 
Thraustotheca achlyoides Coker et Couch (1923): androgyn oder diklin. 
I. clavata (de Bary) Humphr.: diklin, mondézisch. 

T. primoachlya Coker et Couch (1924): androgyn. 

I’. unisperma Coker et Braxton (1926): androgyn, oft apandrisch. 
LT. unisperma var. litoralis Coker et Braxton (1926): apandrisch. 


Beobachtungen in Natur und Kultur lassen schlieBen, daB die Ent- 
faltung der Fortpflanzungsorgane der monézischen Formen in weitem MaBe 
von den AuSenbedingungen abhingt. So sind denn die Saprolegniaceen be- 
liebte Objekte fiir entwicklungsphysiologische Untersuchungen geworden. 
Systematische Versuche in dieser Richtung wurden zuerst von Kiss (1899) 
an Saprolegnia mixta de Bary") durchgefiihrt. Ihm folgten Horn (1904), 
KaurrMan (1908), OpEx (1910), Prerers (1915, I). Auf néhrstoffreicher Gela- 
tine oder Agar oder in Erbsendekokt lassen sich Saprolegniaceen dauernd im 
vegetativen Zustand erhalten. Sie wachsen ausgiebig, bilden aber weder 
Zoosporangien noch Sexualorgane. Wird gut ernihrtes Myzel von Saprolegnia 
mixta in Wasser iibertragen, so bedingt dieser plétzliche Nahrstoffmangel 
eine reiche Zoosporenbildung, die bis zur Erschépfung des Myzels fiihren kann. 
Auch die Anregung zur Bildung der Sexualorgane ist an eine derartige Ande- 
rung des Nahrsubstrates gekniipft, doch darf sie keine so schroffe sem. Das 
Konzentrationsminimum der Nahrstoffe, das fiir die Oogonienbildung nétig 
ist, liegt also héher als das fiir die Zoosporangienbildung. Das geht z. B. aus 
folzender Versuchsreihe von KiEss (1899, 520) hervor, in der Saprolegnia- 
Myzelien aus Erbsendekokt in Hamoglobinlésungen verschiedener Konzen- 
tration iibertragen wurden: 


Konzentration des Ergebnis 
aimoglobins 

0.19/ Keine Zoosporangien; 
1% nach 5 Tagen Oogonien 


Keine Zoosporangien; 


009% nach 3 Tagen Oogonien 
00m | REESE Sage 
Ce pee 
0,0025% Ebenso 


1) CoKER (1923, 43) vermutet, daB die von KuEps verwandte Form zu S. ferax 
(Gruith.) Pringsh. = S. Zhuretii de Bary gehdrt. 
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Myzel gerit an der Peripherie in eine sehr nahrungsarme Umgebung, die die 
Zoosporenbildung auslést. An Na&hrmaterial hierzu fehlt es nicht, da die 
Hyphen aus dem Insektenkirper geniigend zugeleitet erhalten. Deshalb 
kann die Zoosporenbildung lingere Zeit dauern. Allmahlich aber beginnt sich 
der Vorrat des Tierkérpers zu erschépfen. ,,Das gesamte Myzelium empfindet 
das allmihliche Verschwinden der Nahrstoffe und wird dadurch in seinem 
Innern zu anderen Stoffwechselprozessen veranlaBt, die zur Oogonbildung 
fithren‘’’ (Kress 1899, 570). 

Man wird nicht behaupten kénnen, da aus dem letzten Passus eine 
erschépfende Erklirung des Verhaltens entnommen werden kénnte. Wir 
kommen derselben auch noch nicht viel niher, wenn wir die Ergebnisse von 
Prerers (1915) heranziehen, der sich um eine nahere Prazisierung der Be- 
ziehungen zwischen dem Ernihrungszustand der Myzelien wahrend der Vor- 
behandlung und der nachfolgenden Einwirkung verschiedener Medien auf die 
Ausbildung der Sexualorgane bemiiht hat. Dabei hat sich herausgestellt, 
daB zwischen diesem Ernihrungszustand baw. der Intensitaét des vegetativen 
Wachstums und der Aktivitét der Oogonienbildung wahrend der darauf- 
folgenden Behandlung keineswegs eine einfache proportionale Beziehung be- 
steht. Nach Ubertragung aus einer verhiltnismaBig nahrstoffarmen Lésung 
(die natiirlich ein gewisses, artspezifisches Minimum nicht unterschreiten 
darf) kann die Oogonbildung ausgiebiger sein als nach Vorbehandlung mit 
einer Lésung, die das vegetative Wachstum stirker férdert. Die stoffliche 
Zusammensetzung des zur Vorbehandlung dienenden Mediums spielt dabei 
natiirlich auch eine wesentliche Rolle. In Prerers’ Versuchen mit Sapro- 
legma Thuretii und S. monoica zeigte sich z. B., dab namentlich durch Zugabe 
von Laevulose und Phosphaten zu Peptonlésung die Neigung zur Oogonbildung 
gesteigert wird. Da wir nicht wissen, welche Stoffe im Insektenkérper von 
den Saprolegmien zur Ernahrung herangezogen werden und uns ferner un- 
bekannt ist, was und wieviel in dessen Umgebung diffundiert, so bleibt die 
Frage, wodurch in der Natur bzw. in dem iiblichen Laboratoriumsversuch die 
Bildung der Sexualorgane angeregt wird, noch offen. 

Die Arbeiten von Horn, Kaurrman und OBEL bringen in der Haupt- 
sache eine Bestatigung der Kiessschen Resultate bei einigen anderen Arten 
(Achlya polyandra, Saprolegnia hypogyna, Achlya decorata). Bemerkenswert 
ist, daB bei Achlya polyandra und Saprolegnia hypogyna, die in der Natur als 
typisch androgyne Formen auftreten, im Experiment Antheridien diklinen 
Ursprungs hervorgebracht werden konnten. 

Saprolegmia mixta, bei der apandrische Oogonien haufig sind, erwies sich 
auch als giinstiges Objekt fiir das Studium der Ursachen der Apandrie und 
die Bedingungen der Antheridienbildung. Es gelang Kuess, die letzteren bei 
mehr oder weniger reicher Oogonbildung véllig zu unterdriicken, wenn er den 
Pilz aus Erbsendekokt in reine Lésungen von Leucin (0,1°%), Hamoglobin 
(0,05%6) oder apfelsaures Ammonium (0,05 oder 0,1°%) iibertrug. Bei Zusatz 
von Phosphaten tritt zugleich reiche Antheridienbildung ein, die im Héchst- 
falle so weit gesteigert werden konnte, daB 50% der Oogonien mit Antheridien 
versehen waren. Antheridienbildung allein (ohne Oogonien) konnte nicht 
erreicht werden, ein Zeichen dafiir, daB es sich dabei wahrscheinlich um 
indirekte Wirkungen handelt, derart, daB die Oogonien durch die Phosphate 
in einen Zustand versetzt werden, durch den sie von sich aus die Bildung der 
Antheridien erwirken. Schon pe Bary (1881, 85ff.) hat gute Griinde dafiir 
geltend gemacht, daB ein solcher formativer Reiz von den Oogonien ausgeht. 
Bei den androgynen Formen pflegen die Oogonien vor den Antheridien an- 
gelegt zu werden. Mannliche Aste diklinen Ursprungs schreiten erst dann 
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zur Antheridienbildung, wenn sie in den Wirkungsbereich des Oogoniums 
riicken. Viele bei diklinen Formen zu beobachtende Bilder sprechen auBer- 
dem dafiir, da Hyphen, die in die Nahe von Oogonien kommen, von diesen 
zur Aussprossung antheridialer Zweige veranlaBt werden. Unmittelbare Be- 
rihrung ist dazu nicht nétig. Es handelt sich also um Stoffe, die vom Oogo- 
nium produziert und ausgeschieden werden. Waren sie bekannt, so miiBte 
es natiirlich gelingen, auch ohne Vorhandensein der Oogonien die Antheridien 
hervorzurufen. Coucn hat sich bei Dictyuchus, dessen mannliche Myzelien 
ja auch nur beim Zusammenkommen mit weiblichen Antheridien bilden, 
vergeblich bemiitht, diesen Punkt aufzukliren. Aus seinen zahlreichen Kombi- 
nationsversuchen kann nur das eine geschlossen werden, da8 bei dieser didzi- 
schen Art auch umgekehrt vom miinnlichen Partner eine anregende Wirkung 
auf die Oogonbildung des weiblichen ausgeht, womit indessen nicht gesagt 
ist, da das bei den monézischen Formen ebenso sein miiBte. 


Nachdem Kuess die Unterdriickung der Antheridien bei einer Art, die 
auch in der Natur haufig apandrisch auftritt, gelungen war, hat man versucht, 
dies auch bei Formen zu erreichen, die unter natiirlichen Bedingungen nie 
oder nur selten Oogonien ohne Antheridien entwickeln. Prerers (1915, ITI, 
312) berichtet iiber erfolgreiche Versuche in dieser Richtung an Saprolegnia 
monotca. Wurden Myzelien aus Erbsendekokt in 0,01°% Hamoglobin + 
ang Laevulose tibertragen, so bildeten sich Oogonien, die stets von Antheri- 
dien begleitet waren. Wurde die Laevulose durch Dextrose (aequimolekular) 
ersetzt, so waren dagegen 95% der Oogonien von Antheridien frei. 


Von der oben erwahnten formativen Wirkung der Oogonien ist zu 
trennen der chemotropische Effekt, der zweifellos ebenfalls von den Oogo- 
nien ausgeht und das Heranwachsen bzw. Anlegen der Antheridien bewirkt. 
Uber die hierfiir in Betracht kommenden Stoffe wissen wir leider auch nichts. 
Sobald ein Ei befruchtet ist, hért die positiv chemotropische Wirkung auf. 
Die Antheridialschlauche wachsen dann an den Hiern vorbei (DE Bary 
1881, 77). 


ad) Leptomitaceae. 


Soweit bei den Leptomitaceen geschlechtliche Fortpflanzung bekannt 
ist, handelt es sich um Oogamie, die in den Hauptziigen mit der der Sapfro- 
legniaceen iibereinstimmt. Die haufigste Art der Familie Leptomitus lacteus 
(Roth) Ag. ist nur ungeschlechtlich bekannt. Wahrscheinlich liegt Sexuali- 
titsverlust vor, dessen Ursachen jedoch nicht ersichtlich sind. Bei der 
vermutlich kosmopolitischen Verbreitung der Art ist es nicht sehr wahr- 
scheinlich, da8 die jetzt lebenden Leptomiten das eine Geschlecht einer nach 
Art des Dictyuchus diézischen Form sind, deren anderes Geschlecht zu- 
grunde gegangen ist. Asexuell sind auch die Arten der Gattung Gonapodya 
A. Fischer, waihrend bei der Gattung Apodachlya Presh. die Sexualitét noch 
umstritten ist. Bei Humpnreys (1892) Apodachlya completa ist allerdings 
das Auftreten echter mehreiiger Oogonien, an die sich hypogyn entstandene 
Antheridien anlegen, nicht zu bestreiten; Befruchtung ist aber bei der meines 
Wissens seither nicht wiedergefundenen Art nicht nachgewiesen, wenngleich 
wahrscheinlich. Die Zugehorigkeit dieser Art zur Gattung Apodachlya ist 
jedoch zweifelhaft. Die anderen Apodachlya-Arten bilden sogenannte ,,Dauer- 
sporen‘‘ in Gestalt kugeliger Anschwellungen von Hyphenenden, die sich 
abgliedern und mit einer dicken Membran umgeben. Sie sitzen einer Reihe 
meist kurzer Zellen auf, deren oberste sich in die ,,Dauerspore* entleert, ehe 
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iese ihre volle Reife erreicht hat (Coker 1923) (Fig. 129). Die Annahme, dab — 
ee Dee Oogonien, A darunter befindlichen Zellen Antheridien 
sind, hat meines Erachtens mehr fiir sich als die andere, die in ihnen Gemmen 
sieht. Es wiirde sich dann um eineiige Oogonien handeln, deren Kier zum 
Unterschied von den eineiigen Oogonien der meisten Saprolegniaceen den 
Oogonraum villig ausfiillen. Die Entscheidung muB die zytologische Unter- 
suchung bringen. rH 

‘ Bei terandetn drei Gattungen (Sapromyces Fritsch, Rhvprdiwm Cornu 
und Arvaiospora Thaxter) ist. an der Existenz von Befruchtungsvorgangen nicht 
zu zweifeln, wenn auch erst bei einer Art (Arvaiospora pulchra Thaxter) die 
Kernverhiltnisse studiert sind (Kine 1903). Wie bei den Saprolegnien ist das 
Oogonium der Avaiospora zunichst vielkernig. Nach einmaliger Teilung 
gehen alle Kerne bis auf einen zugrunde, der in das groBe, zentral gelegene Hi 
wandert. An dessen Peripherie nimmt das Periplasma eine auffallend vakuolige 
Beschaffenheit an, die, von oben betrachtet, den Ein- 
druck eines weitmaschigen Netzes macht. Es umgibt 
das Ei als eine vielfaicherige Hiille und bleibt wahrend 


Fig. 129 (mach CoKER). Fig. 130 (mach THAXTER). Fig. 131 (nach THAXTER). RAz- 
Apodachlya brachynema. Sapromyces androgynus. pidium americanum. Reife Zy- 
Oogonien mit. Antheridien. gote; an der Basis Antheridium. 


dessen Reife und auch nach der Befruchtung erhalten. Die an Neben- 
asten entspringenden Antheridien legen sich dem Oogonium an dessen Basis. 
an und entsenden in dasselbe einen Kern. Ein Antheridialschlauch wird nicht 
gebildet. Die Karyogamie erfolgt wahrscheinlich erst sehr spat. Auch die- 
Antheridien sind urspriinglich mehrkernig; wie die Oogonien verdoppeln sie: 
vor der Befruchtung ihre Kernzahl. 

Wahrend Avatospora pulchra streng androgyn ist, scheint die andere. 
bekannte Art der Gattung A. spinosa (Cornu) Thaxter streng diklin zu sein. 
Sie ist vielleicht diézisch; v. Minpmn (1916, 156) gibt wenigstens an, dab: 
Sexualorgane auf verschiedene Pflanzchen verteilt sind. In der Natur sind 
sie offenbar selten; in v. MmnpEens Kulturen, die, wie es scheint (1916, 158), auf 
Kinzelpflanzen zuriickgingen, traten sie nie auf, alles Umstande, die fiir Ge-- 
trenntgeschlechtigkeit sprechen. 

Sapromyces und Rhipidium haben gleichfalls im Oogonium nur ein Ei. 
Sapromyces Reinschii (Reinsch) Fritsch ist, soweit bekannt, streng diklin,. 
vielleicht didzisch; alle anderen Arten sind monézisch. Bei S. androgynus: 
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Thaxt. entspringen die Antheridienzweige stets dicht unter dem Oogon. 
Unter dem Antheridium, das mit dem Oogon an dessen Spitze in offene Ver- 
bindung tritt, sind sie spiralig gewunden (Fig. 130). Rhipidiwm americanum 
ist ebenfalls streng androgyn mit hypogynem Antheridium, das an der Basis 
ins Oogon eindringt (Fig. 131). Hypogynen Ursprungs sind auch die Anthe- 
ridienzweige von Rh. europaeum v. Minden), doch herrscht bei dieser Art 
eine starke Neigung zur Fremdbefruchtung (oder wenigstens Geitonogamie), 
indem die Antheridienzweige zu langen Schliuchen werden und den Rhi- 
pidium- Rasen durch- 
wachsen, bis sie sich 
mehr oder weniger 
entfernt liegenden 
Oogonien naihern 
und keulenférmige 
Antheridien ab- 
schniiren, die mit 
den Oogonien an de- 
ren Basis verschmel- 
zen. Gewohnlich be- 
sitzt ei Oogonium 
nur ein Antheridium. 
Es kommt aber so- 
wohl Polyandrie (An- 
legen mehrerer An- 
theridien an ein 
Oogonium) wie Poly- 
gynie (Verzweigung 
eines Antheridial- 
schlauches, der dann 
mehrere Oogonien 
mit Antheridien ver- 
sorgt) vor. Bei Rhi- 
pidium Thaxtert v. 
Minden _ schlieBlich 
auBert sich die Mo- 
nézie in der Weise, Fig. 132 (nach VON MINDEN). Rhipidium Thaxteri. Oogonien 
daB an der Haupt- mit Antheridien. 
achse des Thallus ; 
Oogonstiele untermischt mit Antheridienzweigen entspringen, deren Spitzen 
sich den Oogonien dicht anlegen und gestreckt-zylindrische Antheridien ab- 
gliedern (Fig. 132). : 
Parthenogenesis scheint bei den Leptomitaceen nicht beobachtet 
worden zu sein. Oogonien von Rhipidium europaeum, die an der Befruchtung 
verhindert werden, wachsen nach v. Minpen (1916, 180) zu Sporangien aus. 


e) Pythiaceae. 


Zu dieser Familie zihlen wir die Gattungen Pythiwm Prgsh., Pythio- 
morpha Petersen, Pythiogeton v. Minden, Rheosporangium Edson, Zoophagus 
Sommerst. (?) und Phytophthora de Bary. Es mag zunichst die geschlecht- 
liche Fortpflanzung von Pythium kurz besprochen werden. 


1) Unter diesem Namen fat von MINDEN die beiden von CoRNU (1872, 15). 
beschriebenen Arten Rh. continuum und Rh. interrupium zusammen. 
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Die Oogonien, welche am Ende einer Hyphe oder interkalar als kugelige 
Kérper abgeschniirt werden, bilden in der Regel nur ein einziges Ei. Dasselbe 
nimmt nicht den ganzen Raum des Oogoniums ein und entsteht nur aus einem 
Teil des Plasmas (Ooplasma), wahrend der Rest als Periplasma zuriickbleibt 
und spiiter — wohl durch Resorption — verschwindet. Urspriinglich ist das 
Oogonium vielkernig und mit Plasma gleichmiBig angefiillt. Bei der Reife 
wandern die Kerne nach der Peripherie und teilen sich hier simultan. Das sich 
allmihlich herausdifferenzierende dichtere Ooplasma enthalt einen Kern, 
der hier entweder zuriickgeblieben oder von der Peripherie dorthin zuriick- 
vewandert ist [die zytologischen Ergebnisse von Trow (1901) und MryaKE 
(1901), die sich allerdings auf verschiedene Arten (P. ultomum Trow und P. 
debaryanum Hesse) erstrecken, differieren in diesem Punkte]. Es ist der 
Kikern, der spiter mit seinem minnlichen Kern kopuliert. 

Auch das Antheridium, das etwas spater als das Oogonium entsteht, 
und dessen Entwicklung nach pE Barys Meinung (1881, 85ff.) durch das 
Oogonium ausgelést wird, besteht aus einer mehrkernigen Zelle, die sich dem 
Oogonium seitlich anlegt. Die Kerne erfahren hier ebenfalls eine simultane 
Teilung. Es treibt einen Fortsatz in das Oogonium 
und entleert in dieses den gréSten Teil seines In- 
haltes. Von den mannlichen Kernen legt sich einer 
dem Eikern an, die anderen degenerieren. Karyo- 
gamie erfolgt nicht sofort, die Dauer der Paar- 
kernphase scheint aber bei den einzelnen Arten 
verschieden lang zu sein. Uber die Bedeutung der 
simultanen Mitosen gilt das bei den Saprolegniaceen 
Gesagte (S. 273). 
it Wohl bei allen Pythiwm-Arten kommt es, 
th wenn auch nicht immer hiaufig, vor, da8 mehrere 
Antheridien an das Oogonium herantreten. Sie 


Fig. 183 (nach ATKINSON). 


Pythium debaryanum. kénnen alle ihren Inhalt entleeren (so z. B. bei Py- 
Oogonium mit zwei An- thiwm debaryanum und megalacanthum; s. DE BARY 
theridien. 1881, 17 und 21; H. Braun 1925, 1050). Ob 


dann mehrere Kernkopulationen im Oogonium statt- 
finden, wobei ein triploider oder tetraploider Kern, eventuell auch mehrere 
diploide entstehen kénnten, oder ob nur ein minnlicher Kern zum Ziele 
gelangt und die anderen zugrunde gehen, ist unbekannt. Jedenfalls ist die 

Polyandrie kein Anla8 zur Ausbildung mehrerer Eier. Atkinson (1895, 
242) und Gos (1899, 219) berichten iiber Fille, in denen von zwei Anthe- 
ridien, die an ein Oogonium herantreten, sich nur eines entleerte. Es han- 
delt sich um P. debaryanum Hesse (ArKinson) (Fig. 133), wo das ausnahms- 
weise vorkommt und P. tenue Gobi (Gost), wo es die Regel ist. 

__ _Trow (1901) hat bei Pythiwm ultimum die ersten Kernteilungen in der 
sich zur Keimung anschickenden Zygote beobachtet. Bei der ersten Teilung 
des diploiden Kerns wandern nach jedem Pole etwa 6 Chromosomen; durch 
weitere Teilungsschritte wird die Zygote dann vielkernig. Uber Synapsis- 
stadium und Diakinese des diploiden Zygotenkerns liegen keine Angaben vor. 
Nichtsdestoweniger diirfen wir wohl bis auf weiteres annehmen, daB die 
Chromosomenzahl bei den ersten Teilungen des Zygotenkerns reduziert wird. 

Der Verlauf der Zygotenkeimung ist verschieden und bei ein- und der- 
selben Art durchaus nicht konstant. Es kann ein mehrkerniger Keimschlauch 
entstehen, der zu vegetativem Myzel fortwachst oder bald an der Spitze ein 
Zoosporangium bildet; die Zygote kann aber auch unmittelbar zu einem 
Zoosporangium werden, vorausgesetzt natiirlich, daB die betreffende Art zur 
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- Schwarmerbildung fahig ist, was bekanntlich nicht bei allen Pythiwm-Arten 

der Fall ist. Welcher Weg eingeschlagen wird, das diirfte wie bei den Sapro- 
legniaceen in hohem Mae von den jeweils herrschenden AuBenbedingungen. 
abhéngen. Wenn daher Burter (1907) fand, daB P. vexans de Bary bei der 
Zygotenkeimung unmittelbar Zoosporen bildet (ohne Ruheperiode!), wahrend 
P. ultimum Trow, P. debaryanum Hesse, P. Anguillulae aceti Sadeb., P. arto- 
trogus (Mont.) de Bary, P. Indigoferae Btl. mit Keimhyphe keimen und bei 
P. monospermum Prgsh. und P. proliferum de Bary der Keimschlauch 
sehr bald ein Sporangium bildet, so mégen diese Arten zu der betreffenden 
Keimungsart wohl besonders disponiert sein, es ist aber nicht gesagt, daB 
der Keimungsverlauf unter anderen Bedingungen nicht ein anderer sein 
kann. Die Pythiwm-Arten sind in der iiberwiegenden Mehrzahl mondézisch. 
Butter (1907), dessen monographische Bearbeitung der Gattung auch heute 
noch maBgebend ist, da wir seitdem nicht viel Neues 
dariiber erfahren haben, unterscheidet folgende drei 
Falle des Antheridienursprungs: 

1. Sie entstehen an derselben Hyphe, die auch das 
Oogonium trigt, an einem Ast, der eine Strecke unter- 
halb des Oogoniums entspringt (DE Barys [1881] Zweig- 
antheridium pro parte); 

2. sie entstehen an einem Nachbarzweig, also 
diklin; es bleibt dabei offen, ob dieser Nachbarzweig 
demselben oder einem anderen Individuum angehért (DE 
Barys Zweigantheridium p. p.); 

3. sie entstehen hypogyn, also unmittelbar unter 
dem Oogonium (hierher gehért pE Barys Stielantheri- 
dium, das durch die asymmetrische Schwellung unmittel- 
bar unter dem Oogonium ausgezeichnet ist, wodurch 
letzteres zur Seite gedringt wird — das Antheridium 
kann aber auch symmetrisch-zylindrische Gestalt haben, 
ein Fall, den pE Bary ebenfalls hervorhebt, aber nicht 
besonders bezeichnet). 

Bei interkalaren Oogonien kommen auch epigyne 


Fig. 134 (nach RozE 
und CoRNU). 


Antheridien vor. Pythium cystosiphon. 
Die drei Falle haben keine besondere Bedeutung Oogonien und 
fiir die Systematik der Gattung, da sie alle drei bei der- pa ntheridien: 


selben Art, ja bei demselben Individuum vorkommen_ 

kénnen. In dieser Hinsicht besteht also weitgehende Ahnlichkeit mit den 
Saprolegniaceen. Wie bei diesen herrscht auch in der Gattung Pythium 
bei einigen Arten der eine Typus, bei anderen der andere vor oder ist 
ausschlieBlich vertreten. Bei P. Indigoferae Butl. z. B. findet sich fast 
nur Typus 1, bei P. ferax de Bary und P. artotrogus (Mont.) de Bary 
Typus 3. Unter Hinweis auf die Angaben bei Butter (1907) verzichte 
ich darauf, die Stellung der Geschlechtsorgane bei jeder einzelnen Art zu 
beschreiben. 

Zu erértern bleibt nur noch die Frage, ob es diézische Pythien gibt. 
Experimentelles Beweismaterial oder einwandfreie Beobachtungen liegen 
hierfiir nicht vor. Die diklinen P. megalacanthum de Bary und P. cysto- 
siphon (Roze et Cornu) Lindst. (s. Rozz und Cornu 1869) (Fig. 134) ver- 
dienen aber daraufhin gepriift zu werden. Fiir erstere halt pp BAry Didzie 
fiir wahrscheinlich (1881, 20), konnte aber den Ursprung der 2 und ¢ Aste 
nicht mit Sicherheit so weit zuriickverfolgen, um sagen zu kénnen, ob sie 
demselben Individuum angehéren oder nicht. 
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Uber Parthenogenesis in der Gattung Pythiwm ist wenig bekannt. 
Der von SapeBeck (1876) als P. autumnale bezeichnete (wahrscheinlich zu 
P. debaryanum xu ziehende) Pilz, der auf Equisetum palustre und E. limosum 
schmarotzt, soll die ,,Oosporen‘t mit wenigen Ausnahmen apandrisch ent- 
wickeln. Uber die Beschaffenheit dieser Azygoten und ihre Keimung werden 
keine naheren Angaben gemacht. Fraglich ist, ob Jouts P. conrdiophorum 
apandrisch ist. Jour (1918) hat nur junge Oogonien gesehen, die stets fret 
von Antheridien waren. Unbefruchtete Oogonien von P. megalacanthum sah 
pr Bary (1881, 21) entweder zugrunde gehen oder zu vegetativen oder Spo- 
rangien bildenden Zweigen aussprossen. 

Uber die Gattungen Pythiogeton Petersen und Pythiomorpha v. Minden 
ist wenig zu sagen. Sie sind durch sehr eigenartige Sporangien charakteri- 
siert. von MinpEn (1916) hat bei beiden Geschlechtsorgane beschrieben, 
hebt aber hervor, daf& er deren unmittelbaren Zusammenhang mit dem Spo- 
rangien tragenden Myzel nicht ganz sicherstellen konnte. Fiir Pythtomorpha 
gonapodioides Petersen hat spaiter Kanouse (1925) durch Reinkultur den 
Beweis fiir diesen Zusammenhang erbracht. Die Oogonien enthalten ein 
Ei, die Antheridien werden am Ende meist langer, diinner, den Oogonstiel 
oft spiralig umschlingender Schlauche androgynen oder diklinen Ursprungs 
abgeschniirt. Pythiomorpha gonapodioides und Pythiogeton utriforme v. Minden 
sind monézisch (androgyn oder diklin, Monézie von Kanouse durch Einspor- 
kultur bewiesen), bei den beiden anderen Pythiogeton-Arten wurde die Ge- 
schlechterverteilung anscheinend nicht ermittelt. 

In Kanouses Kulturen von Pythiomorpha entwickelten sich 90% der 
Oogonien apandrisch. Die Eier keimten mit einem schmalen, sich sofort ver- 
zweigenden Keimschlauch. 

Im Verwandtschaftskreis von Pythium und Pythiogeton ist wohl auch 
Rheosporangium Aphanmdermatus Edson (= Pythiwm Aphamdermatus |Ed- 
son] Fitzpatrick 1923) unterzubringen, das von seinem Entdecker allerdings zu 
den Saprolegniaceen gestellt wird. Epson (1915) hat den Pilz kultiviert und 
seine Entwicklungsgeschichte auch zytologisch genau untersucht (Fig. 135). 
Oogonien und Antheridien sind wie bei fast allen Oomyceten zuniachst 
vielkernig. Von den im Periplasma sich ansammelnden 2 Kernen wandert 
einer nach der Mitte und wird zum Zentrum des Eies, waihrend die anderen 
degenerieren. Aus dem Antheridium tritt eine betrichtliche Plasmamasse 
mit einem Kern ins Ei iiber, wo dann die Karyogamie stattfindet. Die bei 
Pythum und anderen Oomyceten im jungen Oogonium und Antheridium 
vorkommenden Karyokinesen wurden hier nicht beobachtet, wohl aber sah 
Epson in den Hyphen, die zur Bildung der Geschlechtsorgane schreiten, 
Mitosen. Der ersten Teilung des Zygotenkerns geht ein Stadium voraus, das 
mit einer Diakinese groBe Ahnlichkeit hat, in zwei sich anscheinend schnell 
folgenden Teilungsschritten entstehen dann vier Kerne, nach nochmaliger 
Teilung acht. Alles dies geht vor der Keimung vor sich, bei der aus der Zygote- 
ein vegetatives Myzel entsteht. 

Ob der auf Rotatorien schmarotzende Zoophagus insidians Sommerstortf 
zu den Pythiaceen zu stellen ist, ist noch zweifelhaft. Da ARNauDow (1925), 
der kiirzlich die sexuelle Fortpflanzung bei diesem Pilz beschrieben hat, 
dieser Meinung zuneigt, mag er an dieser Stelle kurz besprochen werden. Die 
Geschlechtsorgane entstehen streng diklin, an den Enden von Traghyphen, 
die sich oft mehrfach verzweigen; ob der Pilz wirklich didzisch ist, lieB sich 
nicht nachweisen. Die Traghyphen entstehen an gegeniiberliegenden Stellen 
von Haupthyphen und wachsen aufeinander zu (Fig. 136). Das zeigt, daB die 
Haupthyphen schon geschlechtlich determiniert sind und sich gegenseitig 
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chemomorphotisch beeinflussen. Die Ausbildung der Geschlechtsorgane 
erfolgt erst, wenn die verschiedengeschlechtigen Traghyphen miteinander in 
Berithrung gekommen sind. Die Oogonien enthalten ein Ei. Genaueres 
iiber den Sexualakt ist nicht bekannt. 

Entsprechend dem praktischen Interesse, das den zahlreichen Arten der 
Gattung Phytophthora zukommt, liegen dariiber sehr viele und eingehende 


Fig. 135 (nach Epson). Rheosporangium (Pythaim) Aphanidermatus. a Junges Oogonium 

und Antheridium ; beide vielkernig, noch nicht durch Querwand abgetrennt. 4 Befruchtung ; 

Eindringen des ¢ Kerns ins Ei. c Befruchtetes Ki, ¢ und 9 Kern nahe beieinander. 

d Erste Teilung des Zygotenkerns; diakineseartiges Stadium. e¢ Zygote nach der 2. Kern- 
teilung (mit 4 Kernen). 


Untersuchungen vor, die fast alle auch zu deren Entwicklungsgeschichte mehr 
oder minder wichtige Beitrage liefern. In neuerer Zeit ist es gegliickt, nicht 
nur bei der lange Zeit bloB als ungeschlechtlich bekannten Ph. infestans, 
sondern bei fast allen Arten Sexualorgane nachzuweisen, teilweise unter sehr 
bemerkenswerten Bedingungen. Der Bau dieser Sexualorgane und der Ver- 
lauf der Kopulation zeigt bei einigen Arten auffallende Ahnlichkeit mit dem 
von Pythium. Aus DE Barys (1881) eingehender Schilderung der. Fort- 
19* 
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pflanzung von Ph. omnivora de Bary’) geht hervor, daS im Oogonium ein 
zentrales Ei gebildet wird, das urspriinglich von Periplasma umgeben 


Fig. 136 
{n. ARNAUDOW). 
Loophagus insidt- 
ans. & und 
Hyphe senden 
Seitenzweige aus, 
die aufeinander 
zuwachsen und 
nach Berithrung 
Antheridien und 
Oogonien bilden 

TTI TIT), 


ist. Das in der Nahe, 
und zwar gewohnlich auf 
demselben Tragfaden wie 
das Oogonium entsprin- 
gende Antheridium legt 
sich seitlich an das Oogo- 
nium an, treibt einen 
Befruchtungsschlauch 
und entleert einen Teil 
seines Inhaltes in das Hi. 
Die Zygote keimt nach 
einer Ruheperiode mit 
einem Keimschlauch. Bei 
der Mehrzahl der Arten 
verlaufen die Vorgange 
anders (PETHYBRIDGE 
* 1913, Dastur 1913): Das 
Antheridium entsteht zeitlich vor dem Oogonium als rund- 
liche, seitliche oder endstindige Ausstiilpung oder inter- 
kalare Anschwellung einer Hyphe. An das junge Antheridium 
wichst die Anlage des Oogoniums in Gestalt einer ziemlich 
diinnen Hyphe gewéhnlich an der Basis heran, dringt in 
dasselbe ein und durchwachst es. Sobald sie nach Durch- 
brechung der Antheridiumwand an der Spitze des Anthe- 
ridiums wieder ins Freie gelangt ist, schwillt sie zu_einem 
kugeligen Kérper, dem eigentlichen Oogonium, an. Dessen 
Stiel ist also allseitig von Antheridiumplasma umschlossen. 
Die Befruchtung geht in der Weise vor sich, daB vom api- 
kalen Teil des Antheridiums aus in das Oogonium ein Be- 
fruchtungsschlauch getrieben wird (MurpHy 1918). Die 
Zygote hat eine mehrfache Hiille und keimt in der iiblichen 
Weise mit einem Keimschlauch (PETHYBRIDGE 1914). Um 
die verschiedene Lage des Antheridiums gegeniiber dem 
Oogon kurz zu kennzeichnen, nennt Murpuy (1918) sie in 
dem zuletzt beschriebenen Fall amphigyn, im ersteren 
paragyn (Fig. 137). Beide Modi sind nun nicht streng 
auf bestimmte Arten beschrankt, vielmehr scheinen bei den 
Arten, bei denen paragyne Antheridien bekannt sind (Phyto- 
phthora Cactorum [Leb. et Cohn] Schrét., Ph. Fagi Hartig, 
Ph. Nicotranae de Haan, Ph. Pini Leonian, Ph. Syringae 
Klebahn), mehr oder weniger haiufig auch amphigyne vor- 
zukommen. Kinzig und allein bei der daraufhin noch 
naher zu priifenden Ph. Nicotianae sind sie bisher nicht 
gefunden worden. Bei Ph. Pini, bei der 6fter Polyandrie 
vorkommt, hat Lronran (1925) sogar an ein und demselben 
Oogon beide Antheridientypen beobachtet. Dasselbe be- 
richten Rose und LinpreGren (1925) von Ph. Cactorum. 
Bei allen anderen Arten, bei denen man Geschlechtsorgane 


1) Hiner Sammelspezies, die die als gesonderte Arten zu be- 
trachtenden Ph. Fagi Hartig und Ph. Cactorum (Lebert u. Cohn) 
Schrét. umfaBt. 
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kennt, sind allerdings nur amphigyne Antheridien bekannt. Es sind das 
folgende (s. LarFerty und PETHyBRIDGE 1922, Gapp 1924): Ph. Alli Saw., 
Ph. Arecae (Colem.) Pethybr., Ph. Colocasiae Racib., Ph. cryptogea Pethyb. 
et Laff., Ph. erythroseptica Pethyb., Ph. Faberi Maubl., Ph. infestans (Mont.) 
de Bary, Ph. Meadii Me Rae, Ph. Melongenae Saw., Ph. parasitica Dastur, 
Ph. Phaseoli Thaxt., Ph. terrestria Sherb..). 

Das Verhalten der Zellkerne in den Geschlechtsorganen ist bisher nur bei 
Ph. erythroseptica genauer studiert worden (Murry 1918) (Fig. 138). Die 
jungen Oogonien und Antheridien sind vielkernig. Wie bei Saprolegnia monoica 
degeneriert ein groBer Teil dieser Kerne frithzeitig, die iibrigen erfahren simul- 
tan eine einmalige Teilung. Darauf folgt im Oogonium die Trennung des zen- 
tralen Eiplasmas vom Periplasma. Alle aus den Teilungen hervorgegangenen 
Kerne des Oogoniums gehen zugrunde bis auf einen, der mitten im Ooplasma 
(Ei) liegt. Das Oogonium treibt an seiner Basis einen papillésen Vorsprung in 
das (amphigyne) Antheridium, der bald wieder zuriickgeht (Fig. 138¢). An der 
gleichen Stelle dringt dann vom Antheridium aus ein Befruchtungsschlauch 
in das Oogonium ein (Fig. 138d) und gibt an das Ei einen Kern und einen 
groBen Teil des antheridialen Plasmas 
ab. Die iibrigen Kerne bleiben mit 
einem kleinen Plasmarest im Antheri- 
dium zuriick und gehen zugrunde. An 
der Peripherie des Eies zeigen sich jetzt 
nur noch Kernreste, das Periplasma ist 
offenbar resorbiert worden. Erst wenn 
die Zygote eine dreifache, dicke Mem- 
bran ausgebildet hat, kopulieren die 
beiden Geschlechtskerne. Die Verande- a b 
1st a die der Zygotenkern bei (oder Fig. 137 (nach LAFFERTY und PETHy- 
vor) der Keimung erfahrt, wurden noch BRIDGE) Phyto phthora Syringae. Oogon 
nicht untersucht. mit paragynem (a) und amphigynem (4) 

Uber die Verteilung der Ge- Antheridium. 
schlechtsorgane sind die Angaben teil- 
weise liickenhaft, da bei den diklinen Arten nicht immer festgestellt worden 
ist, ob Oogonien und Antheridien auf verschiedenen Hyphen derselben Pflanze 
oder von verschiedenen Individuen .entstehen. DE Barys Phytophthora 
omnivora (= Ph. Cactorum + Ph. Fagi) ist gewohnlich androgyn, also moné- 
zisch (DE Bary 1881, 88), ebenso Ph. Pini Leonian (1925) und Ph. Syringae 
Klebahn (s. Kiesann 1909, 43, Abb. 32 und 33, Himmensaur 1911, 46). 
Die Formen mit amphigynen Antheridien sind meist diklin. Eine Ausnahme 
macht wohl nur Ph. parasitica, sofern Dasrurs (1913) Angabe dariiber zu- 
trifft. Bei Ph. Avecae (Colem.) Pethyb. sollen Oogonien und Antheridien zwar 
auf verschiedenen Zweigen, diese aber von derselben Hyphe entspringen; 
diese Art wire also auch mondézisch. Ph. infestans, deren Geschlechtsorgane 
bisher nur in kiinstlicher Kultur bekannt sind, wurde von PETHY BRIDGE 
und Murpny (1913) teilweise aus einzelnen Konidien isoliert. Es ist wahr- 
scheinlich, daB wenigstens einige der Kulturen, in denen sie Oogonien und 
Antheridien beobachteten, auf solche Einzelkonidien zuriickgingen, wenn auch 
Angaben dariiber fehlen. So diirfen wir wohl auch fiir diese dikline Spezies 
Monézie annehmen. Experimentell hat Murpny (1918) die Mondzie fir 
Ph. erythroseptica, die gleichfalls, und zwar streng diklin ist, bewiesen. Er 


1) Angaben und weitere Literatur iiber diese Arten finden sich u. a. in folgen- 
den peeren G. W. Witson (1914), J. RosenBAUM (1917), AsHBY (1920, 1921, 1922), 
LAFFERTY und PerHyBRIDGE (1922), Gapp (1924, 1927), LEonraNn (1925, 1927). 
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hat einzelne Hyphen isoliert und gezeigt, dab auf den daraus hervorgegangenen 
Myzelien: beiderlei Geschlechtsorgane’ gebildet wurden. Wenn auch diese 
Ausgangshyphen sicher mehrere Kerne enthielten, so liegt doch kein Grund 
zu der Annahme vor, daB dieselben etwa beziiglich der Geschlechtstendenzen 
genotypisch verschieden waren. An der Tatsache der Mondzie wiirde das, wie 
schon mehrfach hervorgehoben, zwar nichts andern, doch wiirden sich der- 
artige Myzelien bei Vermehrung durch Zoosporen (s. PeruyBriper 1914, 182) 
nicht im mondzischen Zustande halten kénnen. 


Fig. 138 (nach MurPHy). Phytophthora erythroseptica. a Kindringen der 9 Zelle (spiteres 

Oogonium) in das Antheridium. 2 Das Oogonium hat das Antheridium durchwachsen, 

beide durch Winde abgetrennt. c Oogonium mit Receptivpapille. d Ein Befruchtungs- 

schlauch mit ¢ Kern ist ins Oogonium eingedrungen. e¢ Ei kurz nach der Befruchtung, 
mit ¢ und 2 Kern. / Zygote mit Kopulationskern. 


Ks gibt nun in der Literatur auch Angaben tiber Getrenntgeschlechtlich- 
keit in der Gattung, und zwar bei Phytophthora Fabert. Dieser Pilz war lange 
nur ungeschlechtlich bekannt. Die haufig auftretenden kugeligen Zellen, die 
fiir Azygoten gehalten worden sind, sind nichts anderes als Gemmen. Die 
ersten Angaben iiber die Oogonien und Antheridien stammen von AsHBY 
(1922). Asupy verfiigte iiber Reinkulturen verschiedener Herkunft: Myzelien, 
die von Theobroma Cacao in Jamaika und Grenada isoliert worden waren 


Phycomycetes. 995 


(sie mégen als Ca bezeichnet werden), solche von der Kokospalme aus Ja- 
maika (Co) und von faulenden Kapseln der Baumwolle von St. Vincent (B). 
Alle diese Stamme bildeten in Einzelkultur oder bei Kombination von Iso- 
lierungen aus der gleichen Wirtspflanze niemals Geschlechtsorgane. Morpho- 
logisch stimmten sie weitgehend iiberein, Form und GréBe der Sporangien 
war Z. B. bei allen gleich. Das Wachstum des Myzels war bei dem Theobroma- 
Pilz in Kultur etwas schwacher als das der anderen, die Neigung zur Spo- 
rangienbildung etwas geringer, die zur Chlamydosporenbildung dagegen groBer. 
AsuBy kombinierte nun die verschiedenen Stimme in der Weise, daB er 
Myzelstiicke in geringer Entfernung voneinander auf Agar impfte, so daB 
die aussprossenden Myzelien aufeinander zu- und ineinander wuchsen. Wie 
aus der folgenden kleinen Tabelle hervorgeht, traten in den Kombinationen, 
an denen die Form Ca beteiligt war, Geschlechtsorgane (Oogonien mit amphi- 
gynen Antheridien) auf: 

Ca + Co : Geschlechtsorgane. 

Ca + B_ : Geschlechtsorgane. 

Co + B : Keine Geschlechtsorgane. 


Sie breiteten sich an der Beriihrungslinie schneller nach der Seite des 
Ca-Myzels aus als nach der anderen, was darauf beruht, daB die Wachstums- 
geschwindigkeit des Ca-Myzels eine geringere ist als die der anderen Stimme. 
Die Oogonien und Zygoten hatten die gleiche Beschaffenheit und durchschnitt- 
liche GréBe, gleichgiiltig ob Co oder B der Partner des Ca-Myzels war. Ganz 
aihnliche Versuche hat Gapp (1924) auf Ceylon gemacht. Er verfiigte iiber 
P. Faberi-Myzelien von Theobroma Cacao, Hevea brasiliensis, Carica Papaya, 
Artocarpus, Odontadenia speciosa, Dendrobium Maccartiae. Alle glichen sich 
morphologisch weitgehend und stimmten auch darin iiberein, daB sie in 
Einzelkulturen niemals Oogonien und Antheridien bildeten. Infektionsversuche 
ergaben, daB jeder Stamm auf alle Wirtspflanzen iibertragbar war, vielfach 


Theo- | Carica | Carica 
broma | Frucht| Stamm 


Dendro-|Odonta-| Arto- 


tee bium | denia | carpus 


Theo- | | 
broma Tirabes 2 ¥ + a a: + 


Carica | 4. 
Frucht as ae ate 


Carica 
Stamm 


Hevea} + Sa - -- —- = 


Dendro- 
bium 


a 
| 
| 


Odonta- 
denia 


+ 
+ 


a= a —- —_ — 


Arto- oe ae es na 
| carpus a 1 | | 


| | 
i 


Tab. 8 (nach Gapp 1924). Zygotenbildung in Mischkulturen. -—- bedeutet Zygoten- 

bildung, — deren Ausbleiben. In der oberen Horizontal- und linken Vertikalreihe 

sind die Wirtspflanzen angegeben, von denen die jeweils miteinander kombinierten 
Phytophthora Faberi-Myzelien herstammen. 
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trat die Infektion allerdings erst nach Verletzung des Gewebes ein. Aus vor- 
stehender Tabelle 8 ist ersichtlich, daB sich in vielen, aber nicht allen Kom- 
binationskulturen Zygoten bildeten. Die positiven Ergebnisse sind durch ein 
+-Zeichen gekennzeichnet. Wie Gapp hervorhebt, lassen sich danach die 
Stimme in zwei Gruppen scheiden; die eine umfabt diejenigen von Theobroma 
und Carica, die andere die von Hevea, Odontadenia, Dendrobium, Artocarpus. 

Oogonien und Antheridien entstanden stets auf verschiedenen Hyphen; 
obwohl der Ausgangspunkt dieser Hyphen nicht festgestellt werden konnte, 
liegt es nach diesen Ergebnissen nahe, anzunehmen, und wird von GaApDpD auch 
angenommen, daB die eine Gruppe der Stémme weiblichen, die andere mann- 
lichen Charakters ist. DaB der Cavica-Stamm mit dem Dendrobium-Stamm 
nicht reagierte, mag auf seine im Vergleich zum Cacao-Stamm geringere 
sexuelle Aktivitat zuriickzufiihren sein, wofiir es ja auch anderwarts Beispiele 
gibt. Die beiden ,,Geschlechtsgruppen unterscheiden sich noch in gewissen 
anderen Punkten, die mit der angenommenen Geschlechtstendenz parallel 
gehen (Gestalt der Sporangien, GréBe der Gemmen). Gapp wirft daher die 
Frage auf, ob diese Unterschiede hinreichend sind, eine Artverschiedenheit 
der beiden Gruppen zu begriinden und gelangt zu der Alternative, daf in 
seinen Versuchen entweder Bastardierung oder Heterothallie vorliege. In 
Anbetracht der verhiltnismaBig geringfiigigen morphologischen Verschieden- 
heiten seiner Stimme neigt er dazu, Heterothallie anzunehmen und alle seine 
Stimme als zu Ph. Faberi gehorig zu betrachten. Es braucht hier nicht erértert 
zu werden, daB Bastardierung und Didzie (Heterothallie) natiirlich nicht Gegen- 
satze sind, die sich ausschlieBen. Die Artabgrenzung in der Gattung Phyto- 
phthora ist ein sehr schwieriges Kapitel, tiber das die Meinungen noch sehr 
geteilte sind. Man vergleiche dariiber z. B. die eingehende variationsstatistische 
Untersuchung von Leontan (1925). Hier kann darauf im einzelnen nicht 
eingegangen werden. 

Fir die Stellungnahme zu den Ergebnissen von AsHBy und Gapp sind 
einige weitere Beobachtungen von Bedeutung, die hier vorerst kurz mit- 
geteilt werden miissen. Da die Reinkultur der Phytophthora auf keine er- 
heblichen Schwierigkeiten st68t, sind schon viele Arten kultiviert und mit 
einigen davon auch Bastardierungsversuche gemacht worden. So hat Cirin- 
TON (1911) Myzelien von Ph. infestans mit Ph. Phaseoli kombiniert. Letztere 
fruktifiziert in Einzelkultur im Gegensatz zur ersteren leicht und meist 
reichlich. Es traten nun neben typischen Phaseoli-Zygoten soleche vom 
infestans-Typ auf, und zwar in weit gréBerer Menge als sie im infestans-Myzel 
allein aufzutreten pflegen. Cxiinron halt sie fiir Bastardzygoten, die dann 
patro- oder metroklin waren. AsuBy (1922) hat seine Ca- und Co-Kulturen von 
Ph. Fabert mit der monézischen Ph. parasitica kombiniert. In der Mischzone 
traten in beiden Fallen Zygoten auf, bei dem Kreuzungsversuch mit dem 
Ca-Myzel hatten sie ganz den Charakter der Faberi-Zygoten, im anderen da- 
gegen glichen sie denen von Ph. parasitica, deren Durchmesser im Mittel 
etwa 5 u kleiner ist. Daf hier in beiden Fallen Bastardzygoten vorlagen, ist 
nicht wahrscheinlich und wird noch unwahrscheinlicher, wenn wir mit diesen 
Versuchen Murpnys (1918, 128) oben (S. 293) erwahnte Experimente mit 
Phytophthora erythroseptica vergleichen. Murpuy glaubte urspriinglich bei 
diesem Pilz Didzie nachgewiesen zu haben. Er impfte Myzelstiicke seiner von 
Kinzelhyphen stammenden Kulturen auf Agarplatten in einiger Entfernung 
voneinander und beobachtete, da — genau wie etwa bei Phycomyces — 
zunachst an der Beriihrungslinie der aufeinander zuwachsenden Myzelien 
eine Zygotenzone auftrat, die sich dann tiber die Platte verbreitete. Erst 
die weitere Beobachtung, daB die Einzelhyphenkulturen auch allein frukti- 
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fizieren, tiberzeugte ihn von der Irrigkeit seiner Deutung!). Er erklart sich 
den Ausfall der Kombinationsversuche so, daB die plétzliche Wachstums- 
hemmung der kraftig ernahrten Myzelien, hervorgerufen durch das In- 
einanderwachsen, die Bildung der Geschlechtsorgane auslist. In gleicher 
Weise ist nach Murruy das Ergebnis von Crinrons Versuch der Kreuzung 
von Phytophthora Phaseoli mit Ph. infestans 2 deuten. Die Zygoten vom 
infestans-Typus, die hier aufgetreten sind, sind wahrscheinlich alles andere 
als Bastardzygoten, sondern einfach infestans-Zygoten gewesen, entstanden 
dadurch, da8 das schnellwiichsige Phaseoli-Myzel beim Hineinwachsen in das 
imfestans-Myzel hier die Bedingungen zur Bildung der Sexualorgane ge- 
schaffen hat. 

In ganz so einfacher Weise lassen sich nun allerdings die Ergebnisse von 
AsuBy und Gapp nicht erkliéren. Das Auftreten der Zygoten vom parasitica- 
Typ in der Kontaktzone zwischen Ph. parasitica und Ph. Faberi, das AsuBy 
beschreibt, mag allerdings auf der gleichen Erscheinung beruhen, die Murpry 
bei Ph. erythroseptica begegnet ist. Diese Zygoten waren gewiB reine para- 
sitica-Zygoten. Ob diejenigen vom Faberi-Typus hybride Bildungen waren, 
muS vorlautig offen bleiben. In einem wichtigen Punkte unterscheiden sich 
jedenfalls die Versuche mit Ph. Faberi von denen mit Ph. erythroseptica: 
Wenn man Myzel des gleichen Phytophthora Faberi-Stammes aufeinander 
zuwachsen laBt, so treten keine Geschlechtsorgane auf, sie bilden sich, wie 
wir sahen, auch keineswegs in allen Kombinationen von Stimmen verschie- 
dener Herkunft. Es miissen hier also mindestens noch spezifische Wirkungen, 
wahrscheinlich chemischer Natur, dazukommen, wenn man Murpuys Deu- 
tung auch auf diese Falle anwenden will. Da es keinem der Beobachter bisher 
gelungen ist, in den Kombinationskulturen die Herkunft der Hyphen, die die 
Oogonien und Antheridien erzeugt haben, zu ermitteln, so steht jedenfalls 
das eine fest, daB weder die Getrenntgeschlechtlichkeit der Phytophthora 
Faberit noch die Existenz wahrer Phytophthora-Bastarde bisher liickenlos 
erwiesen ist. Nichtsdestoweniger ist zuzugestehen, daB Gapps neueste Ver- 
suche (1927) die Didzie von Ph. Fabert sehr wahrscheinlich machen. GappD 
hat den Pilz auf Ceylon auch von der Kokospalme isoliert und den Versuch, den 
AsuBy in Jamaika gemacht hat (Kombination des Pilzes von Cocos mit dem 
von Theobroma Cacao), wiederholt. Das Ergebnis war hier aber negativ. Da- 
gegen erhielt Gapp Zygoten, wenn er den Stamm von Cocos mit dem von 
Odontadenia kreuzte. Letzterer hatte nun, wie aus Tabelle 8 hervorgeht, 
auch mit Ph. Faberi von Theobroma positiv reagiert, so daB wohl geschlossen 
werden darf, daB der ,,Cocos-Stamm‘‘ von Ceylon mit dem _ ,,7heobroma- 
Stamm‘ von Ceylon geschlechtsgleich, von dem Cocos- oder dem Theobroma- 
Stamm Asupys aber geschlechtsverschieden ist. Der Kombinationsversuch 
mit diesen beiden ist leider noch nicht gemacht worden. Er lat erwarten, 
daB entweder die beiden Staémme von Cocos oder die von Theobroma mit- 
einander Zygoten bilden. Wenn sich dann tatsdchlich nachweisen laSt, da 
der eine Stamm miannlich, der andere weiblich ist, dann wiirden wir es mit 
einer héchst interessanten Erscheinung zu tun haben. Die Geschlechter 
wiiren (nach der Deutung Gapps) bei der Form des Pilzes, die auf Cocos 
(oder Theobroma) parasitiert, geographisch isoliert; da dadurch in der Natur 
ihr Zusammenkommen verhindert ist, kommt es nicht zur Zygotenbildung. 
Innerhalb eines Gebietes aber sind die Geschlechter auf verschiedene Wirts- 
pflanzen lokalisiert (Kakaobaum und Hevea u. a. in Ceylon; Kakaobaum 


1) Uber eine ganz ahnliche Beobachtung an dem mondzischen Zygorrhynchus 
Moelleri berichtet WISNIEWSKI (1909). |S. dariiber S. 332. 
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und Cocos in Westindien). Auch da scheint in der Natur die sexuelle Fort- 
pflanzung auszubleiben, weil eine gegenseitige Infektion der Wirte nicht 
moglich oder doch beschrankt ist. Aus Versuchen Asupys (1921, 1922) in 
Westindien geht hervor, da eine Ubertragung der Ph. Faberi vom Kakao- 
baum auf die Cocospalme und umgekehrt nicht stattfindet. Hier wiirde also 
ein Zusammengehen derjenigen physiologischen Eigenschaften, die die Spe- 
zialisierung bedingen, mit den verschiedenen Geschlechtern vorliegen. In 
Gapps Infektionsversuchen zeigte sich dagegen kein so strenger Parallelis- 
mus. Die Phytophthora vom Kakao ging auf keine andere Wirtspflanze 
iiber, auch auf diejenigen nicht, deren Pilze mit dem Kakao-Pilz keine 
Zygoten bildeten?). Die Spezialisierung geht hier also sehr weit. Anderer- 
seits lie® sich der Pilz von Hevea aut Cacao, Carica, Dendrobium, Odontadema 
und Artocarpus iibertragen, doch war in allen diesen Fallen die Infektions- 
kraft geringer, so daB auch hier mindestens eine Neigung zur Spezialisierung 
merkbar ist. Was im Experiment unter giinstigen Infektionsbedingungen 
gelingt, braucht nun in der Natur nicht zuzutreffen, und so kann es sein, dab 
hier die Beschrinkung auf die Wirte eine viel strengere ist und diese, durch 
die physiologische Struktur der Spezialformen gegebenen selektiven Wirkungen 
praktisch die Trennung der beiden Geschlechter durchfiithren und so die 
Zygotenbildung verhindern. Nimmt man das nicht an, billigt aber im iibrigen 
die Auffassung Gapps von der Getrenntgeschlechtlichkeit der Ph. Fabert, 
dann wiirde man den Wirtspflanzen unmittelbar geschlechtsdeterminierende 
Einfliisse zuschreiben miissen. Dem widerspricht der Umstand, daB in West- 
indien die Phytophthora von Cocos mit der vom Kakaobaum sexuell rea- 
giert, in Ceylon dagegen nicht. : 

Soviel nun Gapps Auffassung fiir sich hat, so ist sie doch nicht die 
einzig mégliche. Es kénnte z. B. sein, daB alle Ph. Faberi-Myzelien zwei- 
geschlechtig sind, aber selbststeril, und daB nicht nur die Kopulation, sondern 
auch die Entwicklung der Sexualorgane erst ausgelést wird, wenn Myzelien 
bestimmter Herkunft zusammenkommen. Das halte ich jedoch vorliaufig 
nicht fiir sehr wahrscheinlich. 

Auf alle Falle wird es von gréBtem Interesse sein, zu priifen, wie 
sich Stémme, denen kiinstlich (durch Infektion nach Verwundung) fiir 
langere Zeit ein Wirtswechsel aufgezwungen worden ist, beziiglich ihrer 
geschlechtlichen Reaktion verhalten, ferner die Reaktion der Keimprodukte 
von Zygoten zu untersuchen. 

Beilaufig sei noch erwaihnt, dab die besprochenen Erscheinungen manche 
Anklaénge an das zeigen, was wir spiter bei der Besprechung des sexuellen 
Verhaltens der Hymenomyceten erfahren werden. Das verschiedene Verhalten 
geographischer Rassen ein- und derselben Art wird uns dort in noch viel 
autfallenderer Weise begegnen. 


Uber die auBeren Bedingungen der Entstehung der Sexualorgane von 
Phytophthora gibt es eine ganze Reihe Angaben, obwohl die Gattung in dieser 
Beziehung noch lange nicht so gut durchgearbeitet ist, wie z. B. Saprolegnia. 
PETHYBRIDGE (1913, 539) zeigte, daB saure Bierwiirze-Gelatine die Oogonien- 
und Antheridienbildung bei Ph. erythroseptica unterdriickt, wahrend sie sich 
in alkalischer Bierwiirze-Gelatine gut entwickeln. Ein giinstiges Medium zur 


‘ 1) Es sind hier nur diejenigen Infektionsversuche beriicksichtigt, bei denen eine 
Ubertragung auf unverwundetes Gewebe stattfand. Nach Verwundung lassen sich In- 
fektionen in weiterem Umfange erzielen. Fiir die Beurteilung der Verhiltnisse in der 
Natur diirften diese letzteren Versuche aber keine groBe Rolle spielen. 
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Erzeugung der Geschlechtsorgane von Ph. infestans ist Quaker Oat-Agar 
(30 g Quaker Oats, fein pulverisiert, 10 ¢ Agar, 500 g Wasser) (Puriy- 
BRIDGE und Murpny 1913, 580). Ph. Syringae reagierte dagegen in den Ver- 
suchen von Larrerry und PeruyBripGe (1922) auf diesem Medium schlecht; 
fiir diese Art erwiesen sich gekochte Apfel- oder Méhrenstiicke als der giin- 
stigste Nahrboden fitr die Oogon- und Antheridienbildung. Mit Ph. Colocasiae 
und Ph. parasitica hatten Butter und KurKarni (1913) und Dasrur (1913) 
gute Erfolge bei Kultur auf Bohnendekokt-Agar. Fiir Ph. Cactorum erwiesen 
sich Malzextrakt- und Nukleinsiure-Agar als geeignet (LEoNIAN 1925, 456). 
Wir sehen aus diesen und ahnlichen Angaben, die hier nicht alle aufgefiihrt 
werden kénnen, dab die Anspriiche der einzelnen Arten recht verschiedene 
sind. Besonders anspruchslos ist die unter den verschiedensten Bedingungen 
leicht zur Oogonienbildung zu bringende Ph. Pini (Leontan 1925). Wie bei 
vielen anderen Pilzen geht auch bei einigen Phytophthora-Arten in Reinkultur 
die Neigung zur sexuellen Fortpflanzung mit der Zeit verloren (RosENBAUM 
1917, 259; Leonran 1925, 457). 

Parthenogenesis scheint in der Gattung selten zu sein. In Hafer- 
dekokt-Agar (hergestellt nach der Vorschrift von Cirnron) erhielten Peruy- 
BRIDGE und Murpuy (1913) von Ph. infestans Oogonien, aber keine Antheri- 
dien. Diese Oogonien bildeten dickwandige, den normalen Zygoten auBerlich 
véllig gleichende Azygoten aus. Hierzu kommt es freilich nicht immer. In 
Cuintons (1911) Versuchen unterblieb bei Abwesenheit der Antheridien die 
Ausbildung der Eier. Rosenspaum (1917) berichtet iiber eine Kultur von 
Ph. infestans (ebenfalls auf Haferdekokt-Agar), in der Kérper auftraten, die 
den von CirnTon als Zygoten beschriebenen Gebilden véllig glichen. 95°% 
davon hatten aber keine Antheridien, die iibrigen 594 Anhange, die Antheri- 
dien sein mochten, jedoch nicht sicher als solche identifiziert werden konnten. 


f) Peronosporaceae. 


Die Entwicklung der Sexualorgane verliuft in dieser Familie, zu der 
wir in der Hauptsache Peronospova (Corda) Schréter, Plasmopara Schroter, 
Sclerospora Schréter, Bremia Regel und Basidiophora Roze et Cornu rechnen, 
sehr gleichférmig. Die Oogoniumbildung beginnt mit der starken Anschwel- 
lung einer Hyphe, die als vielkernige, kugelige Zelle durch eine Querwand 
abgetrennt wird. Sehr bald legt sich derselben seitlich ein ebenfalls mehr- 
kerniges Antheridium an (Fig. 139a). An der Berithrungsstelle beider bildet 
das Oogonium eine leicht vorspringende Perforationspapille. Hier dringt 
spater der Befruchtungsschlauch ein. Die Kerne des Oogoniums und An- 
theridiums erfahren eine einmalige Mitose. Gleichzeitig differenziert sich der 
plasmatische Inhalt des Oogoniums in Peri- und Ooplasma. Letzteres ist 
einige Zeit kernfrei; spater enthalt es einen Kern, der von der Peripherie 
einwandert und sich zu dem sogenannten Zénozentrum begibt (Fig. 139 b). 
Der Befruchtungsschlauch des Antheridiums dringt ziemlich tief in das stets 
in der Einzahl vorhandene?) Ei ein und entlaBt einen Kern, der auf den Ei- 
kern zuwandert. Beide Kerne vergroBern sich und liegen lange gepaart bet- 
einander (Fig. 139¢). Die Zygote umgibt sich mit mehreren Hiillen, an 
deren Bildung sich das Periplasma beteiligt. Aus ihm geht das Exospor 
hervor. Die zahlreichen Kerne des Periplasma gehen dabei natiirlich zugrunde, 


1) Ausnahmen von dieser Regel sind sehr selten. RUHLAND (1904, 152) beobach- 
tete bei Plasmopara densa ein Oogonium mit drei Eiern (s. RUHLANDs Abbildung, 
Taf. III, Fig. 48), die auch befruchtet wurden. Das Oogonium war gréfer als normal, 
die 3 Eier aber erheblich kleiner. 
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ebenso degenerieren die tiberschiissigen Antheridiumkerne. Karyogamie findet 
eewohnlich erst statt, wenn die Zygotenmembranen ausgebildet sind. Im 
fertigen Zustand enthalt also die Zygote einen diploiden Kern, der wahrschein- 
lich bis zur Keimung erhalten bleibt und sich dann teilt. Es ist anzunehmen, 
da® in diesem Stadium die Reduktion der Chromosomenzahl erfolgt, obwohl 
sie noch von niemandem beobachtet wurde. Bei vielen Peronosporaceen 1st 
die Zygotenkeimung noch unbekannt. Bei Plasmopara wird die keimende 
Zygote zu einem Zoosporangium, oder sie bildet einen (selten 2 oder 3) 
kurzen Keimschlauch, der eine groBe Konidie bildet (Pl. viticola); Perono- 
spora und Sclerospora bilden ein Keimmyzel. 


Fig. 139 (nach WAGER). Peronospora parasitica. a Vielkerniges Oogonium und Antheridium. 

6 Ooplasma mit einem Kern am Zobnozentrum, Periplasma mit vielen Kernen; ein- 

gedrungener Befruchtungsschlauch mit einem Kern. c Gepaart nebeneinander liegender 
© und ¢ Kern. d Zygote mit diploidem Kern. 


Der dieser kurzen Schilderung zugrunde liegende Sachverhalt griindet 
sich hauptsachlich auf die Untersuchungen von BreRLEsE (1898), WacErR 
(1890, 1900), Stevens (1902), RosENBERG (1903), RuHLAND (1904), Kriicer 
(1910). Entdeckt wurden die Geschlechtsorgane der Peronosporaceen von 
TULASNE (1854); die ersten grundlegenden Untersuchungen dariiber ver- 
danken wir DE Bary (1863, II). Zytologisch wurden bisher folgende Arten 
untersucht: 

Plasmopara alpina (ROSENBERG). 
Pl. densa (RUHLAND). 
Pl. Halstedii (NisHIMURA). 
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Peronospora affinis (RUHLAND). 

P. Alsinearum (BERLESE, RUHLAND). 
P. effusa (BERLESE). 

P. Ficariae (BERLESE, KriiGer). 

P. parasitica (WAGER). 

P. Violae (RuHLAND). 

Sclerospora sp. (STEVENS). 

Sel. graminicola (RUHLAND). 

Ks ist bei der Schwierigkeit der Objekte begreiflich, da® die Unter- 
suchungsergebnisse nicht in allen Einzelheiten iibereinstimmen.  Teilweise 
mag das auf tatsaichlich verschiedenem Verhalten der eitizelnen Arten be- 
ruhen, teilweise auf abweichender Deutung oder Kombination der Bilder. 
Fiir Peronospora wird iibereinstimmend eine einmalige Teilung der Kerne 
im jungen Oogonium angegeben, fiir die itbrigen Gattungen zwei oder sogar 
noch mehr (RunLAND). Hiergegen sind verschiedentlich Bedenken geaiuBert 
worden (Kriicer 1910, Murry 1918), die sich unter anderem darauf gritnden, 
da die Mitosen nicht véllig synchron ablaufen und somit zu Tauschungen 
leicht AnlaB gegeben ist. Fiir die Frage, ob in diesem Stadium, wie RosEn- 
BERG annimmt, die Chromosomenzahl reduziert wird oder nicht, ist der Punkt 
von Bedeutung. Da diese Frage aber heute gewif mit Recht wohl allseitig ver- 
neint wird, wollen wir auf die Diskussion dieses fiir die hier zu behandelnden 
Erscheinungen nicht wesentlichen Punktes verzichten und auch nicht weiter 
erértern, was die von RuHLAND bei Sclerospora graminicola und Plasmopara 
densa beobachtete Karyokinese des Eikerns vor der Befruchtung zu be- 
deuten hat. 

Eine weitere Differenz besteht noch ebenso wie bei Pythium dariiber, 
wie der Eikern ins Ooplasma gelangt. Wacer und Ruszanp fanden die 
zentrale Partie des Oogoniums zeitweise kernfrei und geben an, daB von den 
zahlreichen Kernen, die sich in der peripheren Zone sammeln, einer ins Oo- 
plasma wandert. Nach Stevens, RosenBERG und KRiceEr bleibt dagegen 
hier von vornherein ein Kern zuriick. Ob die Nachpriifung hier ein vollig 
einheitliches Bild geben wird, ist fraglich. Es ist gut méglich, dai sowohl 
die einzelnen Arten sich in dieser Beziehung verschieden verhalten wie auch, 
daB bei einer Art einmal der, einmal jener Modus realisiert ist. 

Auf das vielbesprochene Zénozentrum schlieBlich und dessen Deutung 
einzugehen, liegt hier kein Anla8 vor. 

Da die Peronosporaceen ihre Geschlechtsorgane im Gewebe der Wirts- 
pflanze entwickeln, ist es gewohnlich nicht leicht, festzustellen, ob Oogonien 
und Antheridien von dem gleichen Myzel entspringen oder nicht. Die Ur- 
sprungshyphen lassen sich meist gar nicht oder nur auf sehr kurze Strecken 
verfolgen. Kulturen in vitro sind bisher nicht gelungen. Ebensowenig sind 
mir Infektionsversuche bekannt, die von einer Zoospore ausgehen. Aus einer 
Abbildung DE Barys (1863, IT, Taf. 4, Fig. 15) von Peronospora Umbelliferarum 
Casp. ist ersichtlich, daB diese Art androgyne Antheridien hat, also monézisch 
ist. Fir Peronospora effusa, P. arborescens und P. Alsinearum gibt DE Bary 
(1881, 88) an, daB sie nicht oder nicht streng androgyn sind und der Ur- 
sprungsort der Antheridien oft weit weg von dem der zugehérigen Oogonien 
liegt. Er schlieBt daraus auf eine formative Wirkung, die das Oogonium aut 
die Entfaltung des Antheridiums ausiibt, da es sonst schwer begreiflich ist, 
da8 eine minnlich bestimmte Hyphe den komplizierten Weg durch das 
Wirtsgewebe so einrichtet, daB sie im rechten Moment ein Oogonium trifft. 
Es gibt also mondézische Peronosporaceen, das Vorkommen von Didzie ist 
méglich, aber nicht erwiesen. 


302 Pilze. 


Ahnlich steht es mit der Apandrie und Parthenogenesis. Nicht immer 
lassen sich mit voller Sicherheit an den Oogonien die Antheridien finden, 
nichtsdestoweniger diirfte es in der weit tiberwiegenden Mehrzahl der Falle 
zur Befruchtung und Zygotenbildung kommen. Fiir das Auftreten von 
Azygoten ist mir nur eine Beobachtung Zoprs (1890, 336) an Peronospora 
calotheca de Bary bekannt, die zugleich deshalb interessant ist, weil nicht 
nur im Oogonium, sondern auch in dem demselben anliegenden Antheridium 
eine Azygote entstanden ist. 


g) Albuginaceae. 


Die Albuginaceen, vertreten durch die einzige Gattung Albugo (Cystopus 
Lév.), zeigen bei weitem nicht die Einheitlichkeit in der Entwicklung ihrer 
Sexualorgane wie die vorhergehenden Familien. Uberall freilich beginnen 
Oogonium und Antheridium, die, wie bei den Peronosporaceen, stets intra- 
matrikal entstehen, ihre Entwicklung als vielkernige Zellen, tiberall kommt es 
auch zur Ausbildung eines einzigen ,,Eies‘*, doch sind die zytologischen Vor- 
ginge, die sich dabei abspielen, bei den einzelnen Arten recht verschiedene. 
Wir verdanken namentlich den Untersuchungen yon Stevens (1899, 1901, 
1904) die Aufklirung dieser Erscheinungen. AuBerdem haben WAGER (1896) 
Davis (1900), Runtanp (1904) und Kriicer (1910) wichtige Beitrage ge- 
liefert. Nach dem, was bisher bekannt ist, lassen sich folgende Typen unter- 
scheiden: 


I. Typus, vertreten durch Albugo Bliti Biv. und A. Portulacae (DC.) 
Ktze. (StEvENS 1899, 1901). Die urspriinglich gleichmabig verteilten Kerne 
des Oogoniums ordnen sich zu einer Hohlkugel an der Grenze des sich gleich- 
zeitig differenzierenden grobvakuoligen Peri- und dichten Ooplasmas. Sie 
teilen sich alle gleichzeitig; ein Teil der Tochterkerne wird in das Ooplasma 
abgegeben. In diesem Stadium ist bereits der Befruchtungsschlauch des 
Antheridiums bis zum Ooplasma vorgedrungen. Er gelangt spater bis in die 
Mitte des Hies, offnet sich (Fig. 140a) und entleert die Mehrzahl seiner zahl- 
reichen Kerne. Kurz zuvor haben die im Ei befindlichen weiblichen Kerne 
eine nochmalige Mitose erfahren. Auch im Antheridium hat eine zweimalige 
Kernteilung stattgefunden. Mannliche und weibliche Kerne legen sich paar- 
weise aneinander und verschmelzen alsbald. Das Paarkernstadium (Fig. 140b) 
wahrt hier also nur verhaltnismaBig kurze Zeit. Wihrend der Befruchtungs- 
schlauch sich éffnet, umgibt sich das Ooplasma mit einer diinnen Primar- 
membran, der die Bildung des Endospors folgt. Vom Periplasma wird diesem 
das Epispor aufgelagert. So entsteht eine dickwandige Zinozygote mit zahl- 
reichen (100—200) diploiden Kernen (Fig. 140¢). Sie verharrt in diesem 
Zustand wahrend des Winters. Bei der Keimung entstehen Schwarmsporen, 
deren Ausbildung wahrscheinlich die Reduktionsteilung vorausgeht. 


Il. Typus, vertreten durch Albugo Tragopogonis (Pers.) Gray (STE- 
veNs 1901). Bis kurz vor der Befruchtung verlaiuft alles wie bei Typus I. 
Von den zahlreichen im Ooplasma befindlichen Kernen gehen aber nach der 
zweiten Teilung alle bis auf einen zugrunde. Aus dem Befruchtungs- 
schlauch treten gewéhnlich mehrere Kerne ins Ei iiber, auch von ihnen bleibt 
aber nur einer erhalten. Er wandert zum Hikern (der am Zénozentrum liegt), 
um mit diesem nach einiger Zeit zu verschmelzen. Die Bildung der Zygoten- 
hiillen bietet keine Besonderheiten. Auch bei Albugo Tvagopogonis ist die 
Zygote im Ruhezustand vielkernig. Hier handelt es sich aber um haploide 
Kerne, die durch mehrfache (5?) Teilungsschritte aus dem diploiden Kern 
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hervorgegangen sind und der Gré8e nach mit den Oogonium- und Anthe- 
ridiumkernen iibereinstimmen. 

Ill. Typus, vertreten durch Albugo candida (Pers.) Ktze. (Fig. 141). 
Peri- und Ooplasma differenzieren sich etwas spiter als bei den tibrigen Arten. 
Das Ooplasma enthalt kurz vor der Befruchtung zahlreiche Kerne, die gewohn- 
lich alle bis auf einen in die periphere Zone auswandern. Aus dem Antheri- 
dium mag wohl mehr als ein Kern iibertreten, einer tritt aber nur in Aktion 
und kopuliert mit dem weiblichen Kern. Diese Kopulation findet nicht sofort 
statt, sondern erst dann, wenn die Zygotenmembran eine gewisse Dicke er- 
reicht hat. In der fertigen Zygote teilt sich . 
der diploide Kern. Die erste Mitose zeichnet 
sich durch besondere GréBe gegeniiber den 
folgenden aus. SchlieBlich entstehen 32 Kerne. 
KriGer (1910), der diesen Teilungsvorgingen 
besondere Aufmerksamkeit geschenkt hat, 
fand in den der ersten folgenden Mitosen 
16 Chromosomen, ebensoviel wie wihrend 
der Teilung der Oogonium- und Antheridium- 
kerne. Das ist die Haploidzahl, die bei der 
ersten Teilung des Zygotenkerns wieder- 
hergestellt wird. Wahrend dieser war zwar 
eine genaue Chromosomenzahlung nicht még- 
lich, doch spricht alles fiir deren hetero- 
typischen Charakter. 


Fig. 140 (nach STEVENS). Aléugo Bit. a Gedffneter Befruchtungsschlauch des Antheridiums, 
der seine Kerne ins Ooplasma entleert. 4 Paare mannlicher und weiblicher Kerne. 
c Zénozygote mit zahlreichen diploiden Kernen. 


Uber Albugo candida liegen vier zytologische Untersuchungen vor 
(WaceER 1896, Davis 1900, Stevens 1901, KrtGur 1910), die in Einzelheiten 
nicht ganz tibereinstimmen. Wacer und Davis haben vielleicht das der 
Befruchtung vorausgehende Stadium des mehrkernigen Ooplasmas tibersehen 
und nehmen an, daS aus dem Periplasma ein Kern (der Hikern) in dieses 
einwandert. Krier hat nur eine cinmalige Mitose im Oogonium und An- 
theridium gefunden und stimmt darin mit Wacer und Davis tiberein, wahrend 
SrEevens auch bei diesem Pilz zwei Mitosen angibt. Die Annahme Krtcgrs, 
daB Srevens dadurch getauscht worden ist, daB er die in der Teilung etwas 
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zuriickbleibenden Mitosen im Ooplasma fiir eine zweite Mitose+) gehalten hat, 
hat manches fiir sich. Ohne eigene Untersuchung, die ich nicht vorgenommen 
habe, ist es nicht leicht, sich dariiber ein Urteil zu bilden. Eine Nach- 
priifung auch der anderen Albugo-Arten erscheint jedenfalls nach KRUGERS 
Ergebnissen erwiinscht. 

Ob es berechtigt ist, diesen 3 Typen noch einen vierten mit Albugo 
Lepigoni Lév. als Vertreter anzureihen, wie Lorsy (1907) das tut, erscheint 
zweifelhaft. Nach Ruwianp (1904) gelangt hier nach Abwanderung der Kerne 
ins Periplasma und mehr- 
facher Teilung nur einer ins 
Ooplasma zuriick und legt 
sich dem Zonozentrum an. 
Er teilt sich dort nochmals; 
einer der Tochterkerne wird 
zum EKikern, der andere stirbt 
ab. Aus dem Befruchtungs- 
schlauch tritt ein mannlicher 
Kern aus. Beide Sexualkerne 
treten ins Zénozentrum iiber, 
das allmahlich degeneriert, 
und verschmelzen kurz dar- 
auf. Die Diplophase wahrt 
nur sehr kurze Zeit. In der 


Fig. 141 (nach Davis). Albugo candida. a Oogonium und Antheridium mit Mi 

Das Antheridium hat einen Befruchtameteentnach getrieben. & Einkerniges Hi anne 

vom vielkernigen Periplasma. Neben dem Zénozentrum der Eikern. Antheridialschlauch 

mit ¢ Kern, kurz vor der Offnung. c¢ Ei nach der Befruchtung. ¢ und Q Kern liegen 
neben dem Zénozentrum dicht beisammen. 


reifen Zygote finden sich 70—80 Kerne. Da iiber das Zustandekommen des 
einkernigen Kies auch bei anderen Oomyceten (Pythium!) Diskrepanzen be- 
stehen, bleibt abzuwarten, ob A. Lepigoni sich immer in der von RuHLAND 
beschriebenen Weise verhalt, oder ob sich die Vorginge hier auch so ab- 
spielen kénnen, wie Stevens und Kricer sie fiir A. candida beschreiben. 


1) STEVENS (1901, 92) hebt hervor, da8 bei allen 4 A ie j i 
- a t i 
pheren Zone liegenden Kerne keine zweite Teilung eh apt riertl 
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Die beiden letzten Arten nahern sich durch die beschriebene Entwick- 
lung ihrer Sexualorgane jedenfalls weitgehend nicht nur Peronospora, sondern 
auch Phytophthora und Pythium. 

Albugo Ipomoeae-panduranae (Schw.) Swingle bildet vielleicht einen 
Ubergang zwischen Typus Il und HI. Aus Srevens’ kurzer Schilderung der 
Entwicklung dieses Pilzes (1904, 301) geht hervor, daB im Ooplasma nach der 
ersten Teilung zahlreiche Kerne vorhanden sind, die aber alle bis auf einen 
oder zwei ins Periplasma auswandern. Letztere teilen sich nochmals; die 
Tochterkerne degenerieren wahrscheinlich im Ooplasma, ausgenommen einen, 
der zum Eikern wird und mit dem Kern, der aus dem Befruchtungsschlauch 
tibertritt, verschmilzt. 

Da es noch nicht gelungen zu sein scheint, die Herkunft der Hyphen, 
die die Oogonien und die Antheridien bilden, festzustellen, laBt sich iiber die 
Geschlechterverteilung bei den Albuginaceen nichts sagen. 

__ Wenn in der Familie Parthenogenesis vorkommt, so ist sie jedenfalls 
nicht haufig. Polyandrie ist mehrfach beobachtet worden, besonders bei 
A. Portulacae (Stevens 1901, 81). Abortierende Befruchtungsschlauche, 
die ins Oogonium eindringen, werden oft mit dicken Pektinmassen iiberzogen. 
Bei A. Bliti hat Stevens (1899, 160) zwei gedffnete Befruchtungsschlauche 
in einem Oogonium gesehen, in einem anderen Falle lagen zwar zwei Antheri- 
dien dem Oogonium an, aber nur eines entleerte sich. Uberzahlige Ge- 
schlechtskerne gehen im Oogonium zugrunde. 


h) Ancylistaceae. 


Bei allen zu den Ancylistaceen gerechneten Gattungen mit Ausnahme von 
Achlyogeton Schenk, also bei Myzocytium Schenk, Lagenidiwm Schenk, An- 
cylistes Pfitzer und Resticularia Dangeard') ist geschlechtliche Fortpflanzung 
bekannt, und zwar spielt sich der Sexualakt in Form von Gametangienkopula- 
tion ab. Die Differenzierung in weibliche und mannliche Organe ist bei den 
meisten vorhanden, aber nicht sehr stark ausgepragt. 

Wir beginnen mit Myzocytium, dessen Vegetationskérper schlauchférmig 
undin einzelne, mehrkernige Zellen gegliedert ist (Fig. 142). Diese Zellen bilden 
entweder einen Entleerungshals und werden zu Zoosporangien, oder sie ge- 
stalten sich zu Oogonien oder Antheridien (Reinscu 1878, I, Zopr 1884). Das 
Oogonium ist angeschwollen und gréBer als das unmittelbar neben ihm liegende 
zylindrische Antheridium. Daneauarp (1906), der M. vermicolum (Zopf) 
Fischer zytologisch untersucht hat, fand im unbefruchteten Oogonium im 
allgemeinen 8 Kerne, im Antheridium nur deren 2. Der gesamte Antheridium- 
inhalt tritt durch einen zarten Befruchtungsschlauch in das Oogonium iiber. 
Dort findet nur eine Karyogamie statt, die iibrigen Kerne gehen zugrunde. 
Beim Eintritt des mannlichen Plasmas oder schon kurz zuvor beginnt sich 


1) Die letzte Gattung ist sehr zweifelhafter Zugehdrigkeit. Nach DANGEARD 
(1890) geht die geschlechtliche Fortpflanzung bei Resticularia nodosa Dang. 80 vor sich, 
da8 das Plasma in einem aufgeschwollenen Fadenstiick sich in zwei Teile sondert, die 
sich zunichst kontrahieren, dann nahern und verschmelzen. Das Verschmelzungsprodukt 
wird zur Dauerzygote. Wir wiirden also einen mondézischen, isogamen Organismus vor 
uns haben, der unter den Oomyceten keinen Platz hatte. In Anbetracht dessen, daB 
er nur mangelhaft bekannt ist, begniige ich mich mit dieser kurzen Erwahnung. 

GkUMANN (1926) stellt zu den Ancylistaceen noch die Gattung Zctrogella Zopf, 
die von MINDEN unter die Olpzdiaceen, SCHERFFEL auf Grund neuer Untersuchungen 
unter die Safrolegniaceen einreiht. Da die geschlechtliche Fortpflanzung bei dieser 
Gattung unvollkommen bekannt ist, kénnen wir sie ebenfalls bei Seite lassen. 

DE WILDEMANS Lagenidiopsis gehért 2u Lagenidium (s. SCHERFFEL 1925, 17). 
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der Oogoninhalt zu kontrahieren. Nach der Plasmo- und Karyogamie rundet 
er sich zu einer kugeligen Zygote ab, die sich mit Endo- und Exospor umgibt. 
Wahrend der Membranbildung 
kopulieren die Kerne. Bei der 
nach mehreren Monaten erfol- 
genden Keimung bildet die Zy- 
gote einen Entleerungskanal, 
durch den die nach mehrfachen 
Kernteilungen im Inneren ge- 
bildeten Zoosporen austreten. 
Wahrscheinlich bleibt der di- 
ploide Kern bis kurz vor der 
Keimung erhalten und erfahrt 
dann eine Reduktionsteilung. 

Bei den anderen Myzo- 
cytium-Arten (M. proliferum 
Schenk, M. megastomum de 
Wildem.) ist das Verhalten der 
Kerne nicht bekannt. AuBerlich 
verlauft der Sexualakt ebenso 
wie bei M. vermicolum, mit dem 
sie auch darin iibereinstimmen, 
daB sie monézisch sind. 

Das von Zopr (1884) ein- 


Fig. 142 (nach DANGEARD aus GUILLERMOND). gehend studierte Lagemdium Ra- 
Myzocytium vermicolum. 1 Anguillula, yon My- benhorstit Zopti verhalt sich zu 
zocytium befallen, 2—4 Oogonien (dicke Zellen) MM yzocytiwm etwa wie eine leiter- 
und Antheridien (schlanke Zellen), se Zygoten formig kopulierende Spirogyra VAN 
in verschiedenen Entwicklungsstadien. einer lateral kopulierenden, mit 

ky dem wesentlichen Unterschied 
freilich, da8 das Antheridium beim KopulationsprozeB eine bedeutend aktivere 
Rolle spielt als bei den Zygnemaceen. Es treibt bei Lagenidium nicht nur 
eine Vorstiilpung nach dem Oogonium, sondern sendet auch einen Befruch- 
tungsschlauch in dasselbe hinein (Fig. 143). Wahrend das Antheridium seinen 


Fig. 143 (nach Zopr). Lagenidium Rabenhorstit. Aufeinanderfolgende Stadien der 
: Kopulation. 


Inhalt entleert, kontrahiert sich der Inhalt des bauchig aufgetriebenen Oogo- 
niums. Das Verschmelzungsprodukt der beiden Protoplasten nimmt dann 
kugelige Gestalt an und umgibt sich mit einer doppelten, auSen glatten Mem- 
bran.. Sowohl interkalare wie terminale Zellen des Lagenidium-Myzels kénnen 
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zu Antheridien und Oognien werden. Die Zellenzahl eines Myzels ist eine 
sehr variable; namentlich gegen Ende der Vegetationsperiode kommt es nicht 
selten vor, daS zwei einzellige Pflianzchen 
miteinander kopulieren. Solche Bilder, 
die iibrigens auch bei Myzocytium beob- 
achtet worden sind (s. Fig. 144), haben 
Abnlichkeit mit den Kopulationsstadien 
von Olpidiopsis, doch fehlt letzteren der 
Befruchtungsschlauch und die Abkugelung 
des weiblichen Plasmas bei der Zygoten- 
bildung, der ja einer der Hauptgriinde da- 
fiir ist, daB man die 
Ancylistaceen mu den 
Oomyceten rechnet?). 
Lagenidium Ra- 
benhorstit ist moné- 
, zisch (s. Fig. 145); 
ket hora tori wenn auch Fremdbe- 
rum. Kleines, nur fruchtung vorkommt 
aus Antheridium und (Fig. 146) und dabei 
Oogonium bestehen- der Fall haufig ist, daB 
es Pflinzchen. ° 
das eine an der Be- 
fruchtung _ beteiligte 
Pflinzchen nur Antheridien, das andere 
nur Oogonien bildet (in Anbetracht der 
Kleinheit der Myzelien ist ja die Zahl der 
an einer Pflanze entstehenden Geschlechts- 
organe nie eine grofe), so unterliegt es 
doch keinem Zweifel, daB jede Zelle eines 
Myzeliums dazu veranlaBt werden kann, - 
mu einem Zoosporangium, Oogonium oder ig. 145 (nach Zopr). Lagenidium 
Antheridium zu werden, obwohl die Be- Radenhorstiz, A Antheridium. O Oo- 
dingungen hierfiir noch nicht festgestellt gonium. sp Sporangium. 
sind. Stets gehen alle Zellen des Myzels 
in der Bildung von Fortpflanzungsorganen auf. 
Lagenidium pygmaeum Zopt stimmt in allen wesentlichen Punkten mit 
L. Rabenhorstii iiberein (Zopr 1887). Es schmarotzt in den Pollenkérnern 
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Fig. 146 (mach Zopr). Lagenidium Rabenhorstii. A Antheridium. O Oogonium, 
sp Sporangium. 


1) Es mag nicht unerwaéhnt bleiben, daS SCHERFFEL (1925, 16) bei Olpidiopsis 
Oedogoniorum (de Wildem.) Scherff. kugelige Zygoten gefunden hat, die in der Kin- 
zahl frei in der  Zelle (Oogonium) entstehen. Dadurch und durch die ebenfalls von 
SCHERFFEL erwiesene Zweigeifeligkeit der Zoosporen ist eine nabe Beziehung der 
Gattung zu den Ancylistaceen hergestellt. 

20* 


308 Pilze. 


von Pinus und findet sich, teilweise wohl infolge des dort beschrankten Raums, 
meist im Zustand einzelliger Myzelien. Wenn mehrere Schwarmer das Pollen- 
korn infizieren, so platten sich die Vegetationskorper des Pilzes gegeneinander 
ab. Zorr gibt an, da der geschlechtlichen Fortpflanzung die Teilung eines 
einzelligen Pflinzchens durch eine Querwand vorausgeht ; die eine Zelle 
wird dann zum Antheridium, die andere zum-Oogonium, in dem sich nach dem 
Ubertritt des minnlichen Protoplasten durch einen Befruchtungsschlauch die 
Zygote bildet. Danach wire L. pygmaeum streng mondézisch. Da Zopr 
den Teilungsvorgang nicht naiher beschreibt und ahnliche Teilungen bei un- 
geschlechtlichen Individuen nicht vorzukommen scheinen, so halte ich die 
Angabe nicht fiir ganz sicher und méchte glauben, dab Fremdbefruchtung 
vorkommt, vielleicht didzisches Verhalten sogar die Regel ist. Das umso mehr, 
als neuerdings durch Scuerrrer (1925) derartige einzellige holokarpische 
Lagenidium-Arten beschrieben worden sind, die auch didézisch zu sein scheinen 
(L. Cyclotellae Scherff., L. brachystomum Scherft.). 
Moglicherweise bildet L. brachystomum auch Azy- 
goten, was nach Zopr (1884) bei L. entophytum 
(Prgsh.) Zopf ausnahmslos der Fall ist. 


SerBinow (1924) hat einen von ihm Lagenidium 
sacculoides genannten Pilz beschrieben, der Zygoten 
auf isogamem Wege nach Art der Mucoraceen bildet. 
Das wire dann (auBer Resticularia) die einzige bis- 
her bekannte isogame Ancylistacee. In Ermangelung 
von Abbildungen lat sich nicht beurteilen, ob der 
Pilz der Gattung Lagenidium mit Recht zugeteilt 
ist. Jedenfalls fallt er aus der Reihe der iibrigen 
Arten durch seine Isogamie heraus. 


Zytologisch ist leider die Gattung Lagenidium 
noch nicht untersucht worden. 


Der von PrirzER (1872) entdeckte Ancylistes 
Closterta Pfitzer schlieBt sich, was die geschlechtliche 
Fortpflanzung anlangt, eng an Lagenidium Raben- 
horstit an. Das Myzel besteht auch hier aus geglie- 
Fig.147 (nach Prirzmr), derten Hyphen, die verzweigt sein kénnen. Mehrere 
Ancylistes Closterit.aKo- solehe Myzelien kénnen in einer Wirtszelle schma- 
ulation eines Antheri- rotzen. Der Sexualakt beginnt damit, daB eine Zelle 
peat? Apes: te einer verhaltnismaBig diinnfadigen Hyphe seitlich einen 

Schlauch treibt, der auf eine gegeniiberliegende, dickere 

Zelle zuwachst. Ist er dort angelangt, so werden die 
trennenden Wande gelist, so daB offene Verbindung der beiden Protoplasten 
eintritt (Fig. 147a und 148 a). Ein in das Innere des Oogoniums vordringender 
Befruchtungsschlauch wird also hier nicht gebildet. Der Inhalt des Antheri- 
diums, das nach DancEarp (1906) urspriinglich 2, nach einmaliger Mitose 
4 Kerne enthalt, wandert zum Oogonium iiber. In letzterem sind vorerst 
4—8 Kerne enthalten, die sich ebenfalls durch Teilung auf das Doppelte ver- 
mehren. Nachdem der Protoplast des Oogoniums den Antheridiuminhalt in 
sich aufgenommen hat, schwillt das Oogonium bauchig an und das Proto- 
plasma zieht sich von den Zellenden nach der Mitte zuriick. Durch Quer- 
wande werden jetzt beiderseits zwei leere Zellraume abgegrenzt. Darauf tritt 
eine weitere Kontraktion der Zygote ein, wodurch sie eine kugelige oder ovale 
Form annimmt. Sie umgibt sich nunmehr mit Endo- und Exospor (Fig. 147b 
und 148c¢). An den Kernen hat sich wahrend dieser Zeit nach DANGEARDS 
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Beobachtungen nichts geaindert. Ihre Zahl ist noch dieselbe, auch Paarung 
scheint nicht eingetreten zu sein. Nach Ablauf der Ruhezeit keimt die Zygote 
mit einem Keimschlauch. Die Karyogamie ist wahrscheinlich wie bei My- 
zocyttum bis kurz vor die Keimung verschoben. Da die Zahl der maénn- 
lichen Kerne geringer ist als die der weiblichen, ist zu erwarten, da 
mindestens die itberzihligen weiblichen degenerieren, wenn nicht, was auch 
nicht tiberraschend ware, alle bis auf einen minnlichen und einen weiblichen 
zugrunde gehen. 

Pritzer hat Kopulation nur von Zellen verschiedener Individuen be- 
obachtet und halt den Organismus deshalb fiir streng diézisch. Die diinner- 
fadige Beschaffenheit der mannlichen Individuen im Vergleich zu den weib- 
lichen, die sich schon vor Einleitung des Kopulationsaktes zu erkennen gibt, 
wiirde dann zugleich einen sekundiren Geschlechtscharakter abgeben. DAn- 
GEARD (1906) hat indessen gezeigt, daB auch Nachbarzellen einer Hyphe 


Fig. 148 (mach DANGEARD). Ancylistes Closteri’. a Kopulation verschiedener Myzelien. 
6 Kopulation von Nachbarzellen. c Zygote. 


kopulieren kénnen; sie verbinden sich durch einen hufeisenférmigen Kopula- 
tionsschlauch (Fig. 148 b). Wenn das auch wohl der seltenere Fall ist, $0 scheint 
daraus doch hervorzugehen, da genotypisch bedingte Diézie nicht in Be- 
tracht kommt, es sei denn, daB von dem Pilz genotypisch verschiedene Rassen 
existieren. | 

Die geschlechtliche Fortpflanzung einer zweiten, von BrcKx (1896) 
beschriebenen Ancylistes-Art ist noch nicht naher verfolgt worden. Nach 
den vorliegenden kurzen Angaben kénnte sie parthenogenetisch sein. 


Uberblickt man die Oogonentwicklung der Oomvyceten, so lassen sich 
deutlich zwei Gruppen unterscheiden: bei der einen, zu der die Monoblephani- 
daceen, Ancylistaceen und Saprolegmiaceen gehoren, wird der gesamte Oogon- 
inhalt zur Eibildung verbraucht, wahrend bei der anderen (Leptomutaceen 
[Araiospora], Pythiaceen, Peronosporaceen, Albuginaceen) eine Scheidung in 
Peri- und Ooplasma eintritt. Mit Ausnahme von Monoblepharis sind bei allen 
die Oogonien von vornherein mehrkernig; die Zahl der potentiellen Gameten- 
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kerne, die durch Teilung im Oogon noch betrachtlich vermehrt wird, ist stets 
erheblich gréBer als die Zahl derer, die ihrer Bestimmung, als Kikerne zu 
fungieren, zugefiihrt werden. Die iibrigen gehen frither oder spater zugrunde. 
Wihrend bei den Saprolegniaceen zwischen der Zahl der funktionstiichtigen 
Kerne und der Zahl der Kier eine feste Beziehung besteht derart, daB die 
Kerne zu Zentren der Hibildung werden, denen das gesamte Oogoniumplasma 
eventuell unter entsprechender Aufteilung zugeteilt wird (gleichgiltig, ob 
50 oder 100 Eier oder nur eines gebildet wird), so scheint bei den Perono- 
sporales (Pythiaceen, Peronosporaceen, Albuginaceen) das primare Prinzip 
die Ausbildung eines einzigen Eies zu sein, das unter Verwendung nur eines 
Teiles des vorhandenen Plasmas entsteht und ein sehr verschiedenes karyo- 
logisches Verhalten aufweisen kann. Das vielkernige Ei von Albugo Bhitt 
ist weder einem Gametangium (denn es geht ja nur aus einem Teil des 
Oogoniuminhalts hervor) noch einem einfachen Gameten homolog. Es ent- 
spricht vielmehr einem Konglomerat zahlreicher monoenergider Gameten, die 
— wohl zum Zwecke der VergréBerung und Erleichterung der Nahrstoff- 
speicherung — ein einziges, zinogametisches Hi gebildet haben. Ks ist damit 
nicht gesagt, daB die Albuginaceen unmittelbar von Formen hergeleitet werden 
miBten, bei denen die Aufteilung der Gametangien in der vorhandenen 
Kernzahl entsprechende monoenergide Einzelgameten wirklich noch statt- 
gefunden hat. Bei dem ziénozytischen Charakter dieser Pilze kénnte man sich 
vorstellen, da8B von vornherein polyenergide Geschlechtszellen abgegliedert 
wurden. Von der Seite des Oogoniums betrachtet, sté8t die monophyletische 
Ableitung der Oomyzeten (auch wenn wir die Monoblepharidaceen ausnehmen) 
auf Schwierigkeiten, wahrend andererseits die Hinheitlichkeit des Antheridiums 
in der ganzen Gruppe ein entschiedenes Argument zugunsten dieser Auf- 
fassung ist. Es unterliegt keinem Zweifel und ist 6kologisch begreiflich, da sich 
Anderungen in den Lebensbedingungen wahrend der stammesgeschichtlichen 
Entwicklung (Parasitismus, Ubergang zum Landleben) in weit héherem Mabe 
im Oogonium und in der Zygote ausgewirkt haben. So lift sich — um nur 
einen Punkt herauszuheben — auch die erhéhte Bedeutung des Periplasmas 
bei den Peronosporaceen und Albuginaceen fiir die Ausbildung der verhaltnis- 
maéBig komplizierten und fiir die Arterhaltung sicher bedeutsamen Exospor- 
strukturen begreifen. Vom Standpunkt der Gametenbildung betrachtet, 
hat dieses Periplasma den Charakter eines abortiven Gebildes. Als solches 
ist es aber in den Dienst einer anderen Funktion getreten, ja vielleicht ist 
die Notwendigkeit dieser neuen Funktion das Primare gewesen, das das Peri- 
plasma seiner urspriinglichen Aufgabe, an der Gametenbildung teilzunehmen, 
entzogen hat. Es ist wahrscheinlich, da8 auch die Kerne, die ja hier erst 
ziemlich spat degenerieren, an dieser Funktion beteiligt sind und nicht nur 
die Rolle nutzlos gewordener ,,Reminiszenzen‘ spielen. 

_ Anders bei den Saprolegniaceen, wo die Kerndegeneration viel frither 
beginnt und wo wir es kaum mit etwas anderem als mit Relikten zu tun haben, 
aus einer Zeit vielleicht, in der die geschlechtliche Fortpflanzung durch Iso- 
gamie von Planogameten erfolgte (s. Davis 1903, 1; CLraussEn 1915). Die 
Notwendigkeit der Nahrstoffspeicherung und Vergré8erung eines Teiles der 
Gameten, die damit zu weiblichen wurden, hat im Oogonium Kerne iiber- 
fliissig gemacht und das ihnen zugeordnete Plasma anderen zugeteilt. Das 
Ki einer Saprolegniacee ware danach in seinem plasmatischen Teil ein Zéno- 
gamet, nicht aber beziiglich seines Kerns. Das héchste AusmaB hat dieser 
Zustand bei den eineiigen Oogonien, also z. B. bei Aphanomyces und Dicty- 
uchus erreicht, die, wie aus Obigem hervorgeht, nicht mit denen der Pythia- 
ceen, Peronosporaceen und Albuginaceen auf eine Stufe gestellt werden kénnen. 
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3. Zygomycetes. 
a) Mucoraceae. 


_ Im Jahre 1820 hat Enrensere die Zygotenbildung von Sporodinia 
grandis Link (= Syzygites megalocarpus Ehrbg.) erstmalig beschrieben und 
abgebildet. Er vergleicht den Vorgang mit der Kopulation der Conjugaten 
und wirft die Frage auf, ob er als Sexualakt zu deuten sei. Wenn er auf diese 
Frage auch keine prazise Antwort gibt, so neigt er doch dazu, sie zu bejahen. 
Jedenfalls gebithrt Enrenspere das Verdienst, die Zygotenbildung bei Pilzen 
entdeckt zu haben. Die kurze Schilderung Eurenseres ist natiirlich seitdem 
in vielen Punkten erginzt worden, doch sind wir auch heute noch von einer 
vollstandigen Kenntnis der sich vor, bei und nach dem Geschlechtsakt ab- 
spielenden Vorgange und ihrer Bedingungen weit entfernt. Insbesondere 
bestehen auf physiologischem und zytologischem Gebiet noch mancherlei 
Widerspriiche und in wesentlichen Punkten Liicken. 

Sehr lange blieb Sporodinia die einzige Mucorinee, bei der man Zygoten- 
bildung kannte; die von ExRENBERG gegebene Deutung des Vorganges er- 
freute sich zudem durchaus nicht allgemeiner Anerkennung. Erst 1866 wurden 
gleichzeitig von den Briidern TuLASNE und DE Bary bei anderen Mucorineen 
(Spinellus fusiger [Link] van Tiegh. und Rhizopus nigricans Ehrbg.) Zygoten 
gefunden. An DE Barys grundlegende Untersuchungen (1864, 1866) reihen 
sich nun in schneller Folge wichtige Arbeiten iiber die Gruppe, die sich nament- 
lich an die Namen Breretp (1872), van TreEGHEM und LE Monntmr (1872, 
1873, 1875, 1876), Barnrer (1882, 1883, 1884, 1889, 1903), THaxTER (1891, 
1895, IT, 1897, 1903) kniipfen. Eine neue Epoche beginnt mit den bekannten 
Untersuchungen BLaKkeEsteEEs (1904ff.). 

Wir wollen zunichst den Sexualakt und die damit zusammenhingen- 
den Vorginge kurz verfolgen und wihlen hierfiir als erstes Beispiel den diézi- 
schen Mucor Mucedo (L.) Bref., den BLAKESLEE (1904) und Burcerr (1924) 
sehr genau untersucht haben. Impft man auf eine Agarplatte in etwa 5 cm 
Entfernung voneinander zwei Myzelstiicke, das eine vom einen, das andere vom 
anderen Geschlecht, oder sit man dort Sporen aus, die von solchen Myzelien 
geerntet sind, so wichst der Pilz von den Impfstellen gleichmaBig aus, so daB 
die Hyphenspitzen jeweils in Form eines standig an Umfang zunehmenden 
Kreises vorriicken. BLAKESLEE (1904) hat die verschiedengeschlechtigen My- 
zelien in Ermangelung morphologisch nachweisbarer Geschlechtsunterschiede 
als (+) und (—) Myzel bezeichnet1). Sobald sich die beiden Kreise ein- 
ander nahern, wird das Wachstum verlangsamt. Es entsteht ein sogenannter 
Hemmungsraum. SchlieBSlich wachsen aber beiderlei Myzelien ineinander. 
Noch vor der Beriihrung, aber auch noch nachher, bilden die beiden Myzelien 
in den aufeinander zugekehrten peripheren Zonen mehr oder weniger ver- 
zweigte, in die Luft ragende Hyphen, die jungen Sporangientragern ahnlich, 
aber weniger kraftig sind und nicht phototropisch, aber wohl negativ geo- 
tropisch und vielleicht positiv aerotropisch reagieren. Sie heiben Zygophoren. 


1) Da sich diese Bezeichnungen eingebiirgert haben, behalte ich sie hier bei, 
obwohl nicht zu verkennen ist, da es fiir eine Vereinheitlichung der Nomenklatur 
besser wire, sie durch andere zu ersetzen. 

Die Verwendung der BLAKESLEEschen Ausdriicke homo-undheterothallisch 
habe ich dagegen nach Méglichkeit vermieden, da sie mir nicht nur entbehrlich, sondern 
auch wenig gliicklich erscheinen und, ohne da8 Mifverstindnisse zu befiirchten sind, 
durch mondzisch und diézisch bzw. gemischt- und getrenntgeschlechtig ersetzt werden 
kénnen. Das ist ja auch von anderer Seite (CoRRENS 1913, M. HARTMANN 1918) schon 
betont worden. 
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Zwei einander nahestehende Zygophoren von (--) und (— ) kriimmen sich auf- 
einander zu, bis sie sich an den Spitzen oder in deren Nahe berithren und an- 
einander haften. Nunmehr schwellen die beiden Hyphenenden an und jede 
eliedert am Apikalpol eine Zelle ab, die als Gametangium anzusprechen Ist. 
Beide Gametangien sind gleich gestaltet und gleich gro (Isogamie). Sie ver- 
schmelzen miteinander, indem die trennende Wand, vom Zentrum beginnend, 
autgelist wird. So kommen die beiden Protoplasten zur Fusion und es ent- 
steht die Zinozygote, die sich unter Abrundung stark vergréBert und mit 
einer doppelten Hiille (hyalinem Endospor und dunklem, warzigen Exospor) 
umgibt. Beriihren sich zwei Zygophoren mit den Flanken, was bei Mucor 
Mucedo allerdings selten zu sein scheint (die Zygotenbildung erfolgt hier ge- 
wohnlich durch Spitzenkopulation oder Spitzen-Flankenkopulation, d. h. 
Auftreffen einer Zygophorenspitze auf die Flanke einer anderen), bei anderen 
Arten aber haufig ist, so entstehen an der Beriihrungsstelle senkrechte Aus- 
wiichse, die Kopulationsaste’), an denen die Gametangien abgetrennt 
werden. Den basalen Teil des Kopulationsastes nennt man auch den Sus- 
ensor. 

i Alle diese Reaktionen bleiben aus, wenn gleichnamige Myzelien auf- 
einander zuwachsen. 

Da8 sich die Zygophorenspitzen aufeinander zukriimmen, beruht zweifel- 
los auf Chemotropismus. Ihre Anschwellung und die Abtrennung der Game- 
tangien nach erfolgter Berithrung ist die Folge des Kontaktreizes. Fiir die Ent- 
stehung der Zygophoren in der Treffzone der geschlechtsverschiedenen My- 
zelien sind chemomorphotische Einfliisse verantwortlich zu machen (Tele- 
morphose), wie BURGEFF (1924) durch folgenden Versuch (Fig, 149) gezeigt hat: 
eine Agarplatte, auf der (—) Myzel wachst, wird mit einer diinnen, etwa 3 cm 
langen und 2,5 cm breiten Zelloidinmembran so bedeckt, daB 1 der Membran 
die periphere Myzelzone, die iibrigen 24 den freien Agar, in dem das Myzel 
spater fortwachst, bedeckt. Auf die Zelloidinmembran wird ein 3—5 mm 
breites, 8—10 mm langes, aus einer Plattenkultur von (+-) Myzel ausgestochenes 
Agarstiick so aufgelegt, daB die Oberseite der Zelloidinmembran zugekehrt ist, 
die Hyphen mit denen des (—) Myzels gleichgerichtet sind und die peripheren 
Zonen sich decken (Fig. 149a). Wiahrend nun die Hyphen iiber und unter der 
Membran fortwachsen (die des [+] Myzels verbreiten sich dabei auf der Mem- 
bran), zeigt sich nach 2—3 Tagen folgendes: der sich durch die Membran 
geltend machende Einflu8 der beiden Myzelien aufeinander bewirkt eine 
Wachstumshemmung. An den Réandern des ausgestochenen Agarstiickes 
treten oben und unten in korrespondierenden Zonen Zygophoren auf. Die- 
jenigen des Obermyzels wachsen gréBtenteils nicht senkrecht empor, sondern 
kriimmen sich um, bis sie die Zelloidinmembran berithren, und zeigen dann 
infolge des Kontakts haufig Anschwellungen (Fig. 149b). Es liegt also eine 
Fernwirkung vor, ohne Zweifel von geschlechtsspezifischen Stoffen ausgehend, 
die von den Myzelien gebildet werden. Die Natur dieser Stoffe ist leider noch 
unbekannt. BurRGEFF nimmt an, daB die telemorphotische und die oben er- 
wahnte chemotropische Wirkung, ja sogar der thigmomorphotische Effekt nach 
Berithrung der Zygophorenspitzen bzw. Kopulationsaste durch die gleichen 
Stoffe hervorgerufen wird. Hierfiir fehlt freilich noch der schliissige Beweis. 

Hebt man die Zelloidinmembran nach der Zygophorenbildung des 
Obermyzels ab (Fig. 149¢), so wachsen die Zygophoren unter VergréBerung 
ihres Durchmessers weiter und gehen am Ende in ein Sporangium iiber, ein 


1) BLAKESLEE (1904) nennt sie Progameten. Da jedoch Gameten bei den JMuco- 


rineen iberhaupt nicht ausgebildet werden, mtiBte es Progametangien heiBen. Der Aus- 
druck erscheint indessen entbehrlich. 
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Fig. 149 (nach BuRGEFF). Schematische Darstellung des Membranversuchs mit dwcor 
Mucedo, a Ausgangsstellung der Myzelien: a Wuchsrichtung, # Frontlinie, y Agaraus- 
schnitt, 5 Celloidinmembran, « Agarboden der Schale. 4&4 Entwicklung der Myzelien 
nach ca. 2x24 Stunden. Obermyzel(-+-)nach hinten nicht ausgewachsen, nach den Seiten be- 
grenzt gewachsen, in der Wachstumsrichtung stiirker ausgewachsen. Vom Untermyzel die Aus- 
bildung der Zygophoren veranlaft. c Untermyzel (—) nach Abhebung der Membran, 
mit erhabenen Wiilsten metamorpher Sexualhyphen in der Region der Zygophoren des 
Obermyzels; auBerhalb dieser Zone mit verkriimmten, unter der Membran gewachsenen 
Sporangientragern. 
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Zeichen, daS Zygophoren und Sporangientrager homolog sind. Dafir spricht 
auch, dab bei pa yas hiemalis und Rhizopus mgricans Zygophoren mit Tragern 
kopulieren kénnen, allerdings nicht Trager untereinander. Doch ist letzteres 
z. B. bei Mucor erectus Bainier (1884) der Fall. 

Bei Mucor hiemalis verlaufen die Vorginge nach BuRGEFFS (1924) 
Schilderung ganz ahnlich wie bei M. Mucedo. Auch hier ist telemorphotische 
Wirkung vorhanden, die zur Zygophorenbildung fiihrt und sich ferner darin 
iuBert, dab in den Zygophoren des (+-) Myzels bei nicht zu grobem Abstand der 
(—) Myzelien feine Verdstelungen induziert werden kénnen. Die Zygophoren 
reagieren auch chemotropisch aufeinander. Nach dem ersten Kontakt wachsen 
die Spitzen der Zygophoren weiter; dadurch kénnen mehrfache Berithrungen 
zustande kommen, die jeweils Kopulationsiste hervorrufen, so da8 das Bild 
leiterférmiger Kopulationen entsteht. : 

Bei Adbsidia glauca kann die Beriihrung geschlechtsverschiedener Stolo- 
nen unmittelbar zur Zygotenbildung fithren, was bei Rhizopus nigricans nicht 


at oh 


Fig. 150 (nach BuRGEFF). Schema fiir die ersten Kopulationsvorginge bei Phycomyces 
(14: 1). 


der Fall ist. Bei beiden Arten erzeugen die Stolonen zarte Zweige, die als 
Zygophoren fungieren. Letztere werden bei Rhizopus unter telemorphotischem 
HinfluB auch direkt aus dem vegetativen Myzel gebildet. 

Etwas anders verhalt sich Phycomyces blakesleeanus Burgeff!). Wie 
zuerst von ORBAN (1919) festgestellt und von BurcErr (1924) bestatigt 
wurde, . zeigen die apikalen Hyphenenden geschlechtsverschiedener My- 
zelien bei der Annaherung, noch ehe sie sich beriihren, Schwellungen und 
charakteristische koralloide Verzweigungen (s. Fig. 150). Ist der Kontakt 
hergestellt, so verbinden sich die beiden Partner fest durch Verzahnung der 
koralloiden Auswiichse (Fig. 151 a). Jeder von ihnen verlangert sich dann in 
einen schlauchférmigen Kopulationsast, die beide, zundchst dicht aneinander- 
geschmiegt, senkrecht emporwachsen (Fig. 151b). Sie bilden darauf durch 
Konvexkriimmung miteinander eine Ose und trennen durch Querwande je 


1) Der Pilz ist bis in die neueste Zeit als Phycomyces nitens bezeichnet worden 
und geht in zahlreichen Arbeiten unter diesem Namen (BLAKESLEE 1904, 1906; BurR- 
GEFF 1914, 1915, 1924; OrBawn 1919 u. v. a). BURGEFF hat aber gezeigt (1925), daf 


er mit dem urspriinglichen Phycomyces nitens (Kunze) van Tiegh. et Le Monnier nicht 
identisch ist und hat ihn deshalb neu benannt. 
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ein Gametangium ab (Fig. 152). Schon vor der Kopulation der letzteren 
werden Jenseits dieser Querwande, also am apikalen Ende~der Suspensoren, 
die fiir Phycomyces charakteristischen Dornen erzeugt. Die tiefschwarze 
Zygote ist symmetrisch-tonnenférmig, ihre Oberfliche schwach warzig 
(Fig. 153). 

Sporodinia grandis hat mit den bisher erwihnten Mucoraceen die strenge 
Isogamie gemein, ist aber mondézisch: Die Zygophoren verzweigen sich 
gabelig. Die nach Kontakt senkrecht von ihnen aussprossenden Kopulations- 
aste erzeugen braune, mit warzigen Auftreibungen versehene Zygoten. 

Unter den anderen monézischen Formen ist auffallenderweise ganz im ~ 
Gegensatz zu den didzischen Anisogamie ziemlich verbreitet*). Sie findet sich 
in ausgesprochener Weise bei allen Arten der Gattung Zygorrhynchus, ferner 
bei Dicranophora fulva, Absidia spinosa, Syncephalis?). Nach BLAKESLEE 


Fig. 15: Fig. 152. 
Fig. 151 (nach BURGEFF). Phycomyces blakesleeanus. a 2 Zygophoren nach Beriihrung. 
@ Emporwachsen der Kopulationsiste. 
Fig. 152 (nach BuRGEFF). Phycomyces blakesleeanus. Osenstadium; Gametangien abgetrennt. 


(1913) verlauft der Kopulationsvorgang bei Zygorrhynchus heterogamus und 
Z. Moelleri folgendermaSen: Eine aufrechte Hyphe entsendet eine plasma- 
reiche Seitenhyphe, die sich der Haupthyphe zukriimmt, bis sie mit ihr in 
Beritthrung kommt, und anschwillt (Fig. 154, 1, 2). Gleich nach dem Kontakt 
treibt die schlankere Haupthyphe einen kurzen Kopulationsast, der sofort 
ein Gametangium abgliedert (Fig. 154, 3). Die inzwischen weiter keulig ver- 
dickte Seitenhyphe tut das gleiche; bald darauf tritt unter fortgesetzter 
Schwellung der Seitenhyphe Kopulation und Zygotenbildung ein (Fig. 154, 
4—8). Es liegt also bei Zygorrhynchus heterogamus und Z. Moelleri (und auch 
bei den anderen Arten der Gattung) eine betrachtliche GréBenverschiedenheit 
der Gametangien und Suspensoren vor. Das lateral entstandene Gametangium 


1) Auf die Frage der Anisogamie bei den didzischen A/ucoraceen werde ich unten 
in einem anderen Zusammenhang zuriickkommen. 

2) AuBer Sporodinia grandis sind folgende monézische Arten isogam: Mucor J 
und ZZ (BLAKESLEE 1904), J. genevensis Lendn., M@. plumbeus (?) Bon., M. parvisporus 
Kanouse, Mortierella polycephala Coemans, Spinellus fusiger (Link) van Tiegh. 
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entstehende als das 


wird als das weibliche, das von der Haupthyphe aus 


(Fig. 155), wo 


anz ahnlich verhalt sich Abstdia spinosa 


G 


minnliche bezeichnet. 


Fig. 153 (nach BuRGEFF). Phycomyces: Reife Zygote zwischen den frei praparierten Suspensoren. Von den vereinigten Organen 
]a8t sich ihrer Undurchsichtigkeit und gegenseitigen Verpflechtung wegen keine genaue Darstellung geben. Dem rechten Sus- 
pensor zugewandt seine Insertionsstelle an der Zygospore, die mit durchsichtiger, nicht kohlig inkrustierter Membran versehen 
ist. Am rechten Suspensor sind. nachtriglich die Tropfen wasserigen Exkrets, die das Organ wahrend der Reife der .Zygote 
bedecken, dazu kombiniert. Ihre Anordnung entspricht der an anderen Kopulationsorganen beobachteten (70: 1). 


vird, daB hier die dornenférmigen 


sogam-didzischen Absidien von beiden Suspensoren 


der Unterschied dadurch noch auffallender y 


Auswiichse, die bei den i 
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gebildet werden, meist nur auf dem weiblichen (lateralen) Suspensor ent- 
stehen?). 

_ Da der Seitenast nicht immer zur Kopulation kommt, sondern einige 
Zeit fortwachsen und dann seinerseits einen Seitenast (2. Ordnung) erzeugen 
kann, so entsteht die Frage: wie verhalt sich dieser mit Bezug auf das Ge- 
schlecht? Burenrr (1924) hat das bei Absidia spinosa und Zygorrhynchus 
exponens naher verfolgt mit dem Ergebnis, dai nunmehr der Seitenast 


P Ha 
Fig. 154 (nach BLAKESLER). Zygorrhynchus heterogamus. 1—7 Aufeinanderfolgende 
Stadien der Zygotenbildung. 


1. Ordnung gegeniiber dem Seitenast 2. Ordnung mannlich, letzterer weiblich 
ist. Es hat hier also eine Umstimmung in dem Seitenast 1. Ordnung statt- 
gefunden; die geschlechtliche Determinierung ist bei diesen mondézischen 
Arten eine au8erst labile. 


1) Das gilt wenigstens fiir die Form der Ads. spinosa, die LENDNER zuerst isoliert 
und in seiner Monographie der Schweizer Méucoraceen (1908) beschrieben hat. Spiter 
hat LENDNER (1910) eine andere Varietit des Pilzes gefunden, die ziemlich hiufig die 
Dornfortsitze auf beiden Suspensoren erzeugt. 
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Bei den meisten der bisher erwahnten Formen sind die Suspensoren 
horizontal gerichtet, die unmittelbar aus den Gametangien hervorgehende 
Zygote liegt in derselben Ebene, gewissermaben zwischen den Suspensoren 
aufgehingt. Nur Phycomyces weicht durch die zangenformigen Suspensoren 
ab und stimmt in dieser Beziehung mit Mortierella, Pilaiva, Pilobolus, 
Piptocephalis, Spinellus und Choanephora _ iiberein. Bei Pilawa besteht 
die Neigung der Kopulationsaste, sich spiralig zu umschlingen, eime Er- 
scheinung, die sich in ausgesprochener Weise bei Syncephals findet. Bei 
Piptocephalis, Syncephalis und Syncephalastrum liegt die Zygote nicht in der 


Fig. 155 (nach BLAKESLEE). <Adsédia spinosa. a—f Aufeinander- 
folgende Stadien der Zygotenbildung. 


Fortsetzung der Kopulationsaste und geht nicht unmittelbar aus den Game- 
tangien hervor, sondern sitzt dem Scheitel der Gametangien auf, deren Inhalt 
in sie tibergeht (indirekte Zygotenbildung). Bei Syncephalis nodosa van Tiegh. 
wird sie sogar durch einen kurzen Stiel emporgehoben, der einem der Game- 
tangien entspringt. Hier haben wir also Anisogamie. Die von allem Bekannten 
abweichende Beschreibung der Zygotenbildung von Dispira americana Thaxt. 
beruht nach THaxrers eigener Angabe wahrscheinlich auf einer irrtiimlichen 
Deutung (s. BLAKESLEE 1904, 245). Zu erwaihnen ware noch, da8B die Um- 
hillung der Zygote, die bei Phycomyces und Absidia in sehr lockerer Form 
durch die von den Suspensoren ausgehende Dornenbildung erfolgt, bei Mor- 
tverella ihren héchsten Grad dadurch erreicht, da dicht verflochtene Myzel- 
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faden, die teils aus den Suspensoren, teils aus den Zygophoren entspringen, 
dieselbe umwachsen und einkapseln. 

_ Bevor wir uns einigen physiologischen, mit der Geschlechtsdifferen- 
zlerung zusammenhangenden Fragen zuwenden, mége die Zytologie des 
Befruchtungsvorganges und die Zygotenkeimung kurz besprochen werden. 

Die Gametangien sind in allen bisher untersuchten Fallen vielkernig. 

Jede Gametenbildung unterbleibt. Die nach der Gametangienkopulation 
im Zygotenplasma befindlichen zahlreichen Gametenkerne kénnen sich zu- 
nachst durch Teilung vermehren. Friiher oder spiiter sieht man dann Kern- 
paare und multiple Kernkopulation. Die diploiden Kerne ‘vermehren sich 
nicht als solehe, sondern erfahren unmittelbar eine Reduktionsteilung. Bei der 
Keimung der Zygote, die nach langerer Ruhezeit eintritt, entsteht gewohnlich 
ein Sporangientriger mit dem ,,Keimungssporangium“ bzw. ein Konidien- 
trager. Die Sporen des Keimsporangiums (,,Ursporen‘‘) bzw. die ,, Urkonidien“ 
enthalten haploide Kerne. 


Fig. 156 (mach MOREAU). Zygorrhynchus  Fig.157 (nach MoREAU). Mucor spec. Zono- 
Dangeardiiz. Zinozygote mit 2 diploiden zygote mit 7 diploiden und kleinen, degene- 
Kernen. rierenden haploiden Kernen. 


So ist etwa das Bild, das sich aus einer zusammenfassenden Betrachtung 
der vorliegenden Literatur ergibt. Diese ist freilich nicht ohne Widerspriiche, 
auf die wenigstens teilweise kurz eingegangen werden mu8. Von den Angaben 
LrGeErs (1896) iiber Sporodinia grandis und GRUBERS (1912) tiber Zygorrhynchus 
Moellert sehe ich dabei ab, da sie von keiner Seite bestatigt worden sind. 
Nach Lenpners (1908) Untersuchungen an Sforodinia grandis und denen 
Mc Cormicks (1912) an Rhizopus nigricans sollen bei diesen Arten von den 
zahlreichen Gametenkernen nur zwei im Zentrum der Zygote kopulieren. 
Dem stehen friihere Ergebnisse DanaEarps (1906) und spatere von Moreau 
(1913, I, Il) und Keene (1914) entgegen. Bei der groBen Schwierigkeit, zu 
vollig eindeutigen Ergebnissen zu gelangen, sind erneute eingehende Unter- 
suchungen nétig, méglichst in Verbindung mit dem Vererbungsexperiment, 
das unter Umstinden fiir die Entscheidung der Alternative sehr wichtige 
Fingerzeige geben kann. Jedenfalls scheinen nie alle Gametenkerne zu kopu- 
lieren; bei Zygorrhynchus Dangeardit Mor. sollen nach Moreau (1911) nur 
zwei diploide Kerne zustande kommen (Fig. 156). Offen bleibt noch die Frage, 
ob Karyokinesen vor der Kernkopulation in der Zygote allgemein vorkommen 
oder nicht. Sie wurden bisher nur in wenigen Fallen beobachtet. AuSer tiber 
die genannten Arten liegen zytologische Untersuchungen tiber folgende vor: 
Absidia orchidis (MorEAv 1913, 1), Abs. spinosa (MorEau 1913, I), Mucor 
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fragilis (DANGEARD 1906), M. genevensis (Mornau 1913, I), M. hemals 
(Moreau 1913, I), M. silvaticus (Moreau 1913, I), M. spec. (Moreau 1911) 
(Fig. 157), Zygorrhynchus Bernardii (Moreau 1913, IID, Z. Vuillemini 
Moreau 1913, 1), Phycomyces blakesleeanus (Moreau 1913, 1; BuRGEFF 1915, 
Barrp 1924). Bei letzterem ist die Verschmelzung der Kerne stark verzogert. 
Noch bei der Zygotenkeimung findet man sie paarig angeordnet. Erst dann 
tritt Kopulation ein, der im jungen Keimsporangium (teilweise vielleicht 
erst in dessen Sporen) die Reduktionsteilung folgt. 

Nachdem BLAKESLEE (1904) eine gréBere Reihe von Mucoraceen als 
getrenntgeschlechtig erkannt hatte, galt es nach Méglichkeit zu priifen, welche 
Myzelien der einzelnen Arten einander entsprechen. Die in Ermangelung 
einer sichtbaren geschlechtlichen Differenzierung geschaffene Bezeichnung 
(++) und (—) war ja zunichst eine rein willkiirliche, und es war keinerlei Ge- 
wihr gegeben, daf das, was bei einer Art zufallig als (+) Myzel bezeichnet 
worden war, mit dem (+) Myzel einer anderen Art geschlechtlich iiberein- 
stimmte. Der gegebene Weg, dies zu entscheiden, war der Bastardierungs- 
versuch, den BLAKESLEE auch in weitem Umfange eingeschlagen hat. Wenn 
das (+) und das (—) Myzel einer Art mit den beiden Geschlechtern einer 
anderen gekreuzt wird, und es ergeben sich jeweils mit einem davon Zygoten, 
mit dem anderen nicht, so ist zu schlieBen, daB letzteres mit dem Ausgangs- 
myzel geschlechtsgleich ist. Diese Untersuchungen haben nun zwar ergeben, 
daB es bei Artkreuzungen in den seltensten Fallen zur Ausbildung wirklicher 
Zygoten kommt. Solche sind bisher nur von Sarro und NaGantsur (1915) 
mit sehr nahe verwandten Arten (die vielleicht gar nicht verdienen, als solche 
anerkannt zu werden)!) und von Bureerr (1925) mit Phycomyces blakeslee- 
anus Burgeff und Ph. nitens (Kunze) van Tiegh. et Le Monn. erzielt worden. 
Die Bastardzygoten BurcErrs keimten auch, doch gelang es nicht, die Sporen 
des Keimsporangiums zur Entwicklung zu bringen. In allen anderen Fallen 
traten entweder nur die Vorstadien der Zygotenbildung auf, oder die Myzelien 
verhielten sich durchgehends passiv zueinander. Doch waren die Ergebnisse 
ausreichend, um eine Identifizierung der Geschlechter zu erméglichen, ja 
sie gestatteten sogar in mehreren Fallen, das Geschlecht steriler Myzelien 
festzustellen, deren arteigene Zygoten unbekannt waren. Die genauere 
Analyse der bei diesen ,,Hybridisationsversuchen‘ stattfindenden Reaktionen, 
die auBer von BLAKESLEE (1904, 1915, 1920) namentlich von BurcErF (1924) 
durchgefiihrt worden ist, hat fiir die Beurteilung der Sexualitat der Mucora- 
ceen wichtige Gesichtspunkte ergeben, so daB wir darauf kurz eingehen miissen. 

Schon die ersten Kreuzungsversuche BLAKESLEES (1904) lieBen er- 
kennen, da8 die sexuelle Aktivitaét der einzelnen Arten eine sehr verschiedene 
ist. Ein Mucor, den BLAKESLEE als Mucor V bezeichnet, reagierte z. B. mit 
allen 13 didzischen Arten, die zur Verfiigung standen, wahrend Mucor Mu- 
cedo sich gegeniiber mehreren indifferent verhielt. Mehrfach wurde beobachtet, 
da das eine Geschlecht einer Art bei Begegnung mit dem entgegengesetzten 
emer anderen sexuelle Reaktionen ergab, waihrend der reziproke Versuch 
unter den gleichen AuBenbedingungen fehlschlug. Hier ist also die sexuelle 


1) Bei folgenden Bastardierungen erhielten Sarro und NAGANISHI Zygoten: 


Mucor javanicus (+) >< Mucor alternans (—) 
M. javanicus (+) >< M. dubius (—) 

. ctrcinelloides (+) >< M. javanicus (—) 
circinelloides (-+-) < M. alternans (— 
dimorphosporus (+) >< M. javanicus (—) 
dimorphosporus (+) >< M. alternans (—) 
erectus (+) >< M. gavanicus (—) 
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Affinitat bei den verschiedenen Geschlechtern relativ verschieden. SchlieSlich 
kann auch als feststehend angesehen werden, daB bei einer Art Varianten 
im Bereiche ein und desselben Geschlechts vorkommen, die so weit gehen 
kénnen, da gewisse Klone sexuell ganz oder nahezu indifferent, andere hoch- 
gradig aktiv sind (s. dazu auch Hacem [1908, 15] betreffend Mucor hiemalis). 
Besonders bemerkenswert ist ein Kreuzungsergebnis zwischen Mucor IV 
und V. Mucor.IV gibt bei Zimmertemperatur bei arteigener Kombination 
von (+) und (—) Myzelien auf den iiblichen Nahrbéden im Gegensatz zu 
Mucor V keine Zygoten. Werden nun beide gekreuzt, so kommen unvoll- 
kommene Bastardierungen zustande, wihrend die auf der gleichen Platte auf- 
einander zuwachsenden (++) und (—) Myzelien von Mucor IV gegeneinander 
indifferent sind. Die schematische Zeichnung Fig. 158 (S. 322) veranschau- 
licht dies. Dasselbe zeigte sich bei Kreuzung von Cunninghamella echinulata 
mit emer Mucor-Art, wenn die Temperatur unter 20° gehalten wurde (Bra- 
KESLEE 1920, 378). Hieraus folgt, da bei artfremder Kombination die 
relative sexuelle Aktivitat gréBer sein kann als bei arteigener. Wenn trotzdem 
die Kopulation ausbleibt, so 1aBt sich das nur so erkliren, daB die Faktoren, 
die hierfiir verantwortlich sind, nicht in einer einfachen Abhangigkeits- 
beziehung zu denen stehen, die die sexuelle Aktivitaét bedingen. Was wir 
hier sexuelle Aktivitit nennen, bezieht sich nur auf die der eigentlichen 
Kopulation vorausgehenden Prozesse. Aus dem Umstande, daB diese auch 
bei Kombination ungleichnamiger Myzelien von Formen ausgelést werden 
kénnen, die systematisch recht entfernt stehenden Gattungen angehéren 
(die Chaetocladieen Cunninghamella und Chaetocladium und die Cephalidee 
Syncephalastrum reagieren z. B. mit Mucor), darf wohl mit hoher Wahrschein- 
lichkeit geschlossen werden, da8 die dafiir mabgebenden Faktoren (Stoffe) 
bei allen Arten der Familie qualitativ iibereinstimmen. Ganz anders steht 
es mit dem eigentlichen Kopulationsproze8. Da wirken die artspezifischen 
Kigenschaften mit. Erreicht die Artdifferenz einen gewissen Grad, so machen 
sich Hemmungen geltend, die der Vereinigung der Gametangien entgegen- 
stehen. Es ist das im Grunde dasselbe, was wir beobachten, wenn die Hier 
von Fucus serratus artfremde Spermatozoiden in gleicher Starke chemo- 
taktisch anlocken wie arteigene, wihrend im ersteren Falle keine oder nur 
ganz vereinzelte, im letzteren alle Hier befruchtet werden. 

Das besondere Verhalten der Mucoraceen erméglicht es uns, die der 
Befruchtung vorausgehenden Prozesse in ihren einzelnen Teilen zu beobachten 
und zu analysieren. 

Burcerr (1924) hat solche Analysen fiir eine ganze Reihe von Art- 
kreuzungen durchgefiihrt, von denen hier noch einige Ergebnisse mitgeteilt 
werden mégen. Absidia glauca zeigt bei Annaiherung ungleichnamiger art- 
eigener Myzelien keine chemotropische Anlockung der Stolonen, die erst nach: 
zufiilligem Kontakt kopulieren. Dagegen vermag Myzel von Mucor Mucedo 
im jeweils entgegengesetzten Geschlecht der Absidza starke tropistische Kriim- 
mungen hervorzurufen, waihrend es selbst durch das Absidia-Myzel chemo- 
_ morphotisch durch Fernwirkung und thigmomorphotisch zur Entwicklung von 
Zygophoren angeregt wird. Rhizopus (+) reagiert auf Mucor Mucedo (—) 
durch Bildung von Zygophoren, wahrend Rhizopus (—) sich gegeniiber 
Mucor Mucedo (+-) passiv verhalt. Umgekehrt vermégen beide Rhizopus- 
Myzelien) in den entgegengesetzten Mucor Mucedo-Myzelien nicht nur die 
Bildung von Zygophoren auszulésen, sondern auch starke chemotropische 


1) Nebenbei sei bemerkt, daB die Rhizopus nigricans-Sippen, mit denen BURGEFF 
gearbeitet hat, andere sind als die, die BLAKESLEE vorgelegen haben. 
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Kriimmungen derselben zu verursachen. Zur Gametangienabtrennung zeigen 
Mucor Mucedo und Phycomyces in Bastardkombinationen geringe Neigung, 
sie tritt nur bei Kreuzung mit nahe verwandten Formen auf (7. Mucedo mit 
Biaxrstpes M. Mucedo var. A, Phycomyces blakesleeanus mit Ph. nitens); 
bei Mucor hiemalis wird sie dagegen hiufig beobachtet, auch wenn sie beim 
Partner unterbleibt. Selbst Formen, die sich in ihren sexuellen Reaktionen 
so verschieden verhalten wie Mucor Mucedo und Phycomyces blakesleeanus 
(s. oben S. 311, 314) kénnen sich gegenseitig stark beeinflussen. Dabei umfabt 
Phycomyces die Zygophoren des Mucor fest und erzeugt die charakteristischen 
koralloiden Auswiichse, mit denen er sich an ihnen verankert. 

Ein besonderes Interesse beanspruchen die Kreuzungen von diézischen 
mit monézischen Formen, namentlich mit anisogamen, denn hier erofinet 
sich ja die Moglichkeit einer Identifizierung der als (+-) und (—) bezeichneten 
Geschlechter mit den mannlichen und weiblichen. Diese Versuche gelingen 

nicht so leicht und nicht in so 

weitem Umfange, wie die Kreuzun- 

gen didzischer Arten untereinander. 

Zygotenbildung bleibt auch hier 

stets aus. Wir kniipfen an das 

schematische, Fig. 159 reprodu- 

zierte Bild BLAKESLEES (1915) an, 

das das Kreuzungsergebnis von 

Mucor V (++) und (—) mit der mo- 

nézisch-anisogamen A bsidia spinosa 

veranschaulicht. Wie daraus er- 

sichtlich, reagieren die weiblichen 

Lateralaste der Absidia mit dem 

(—) Myzel, die mannlichen End- 

hyphen mit dem (++) Myzel. Auf 

seiten der Absidia werden auch 

Gametangien gebildet, die 2 Sus- 

Fig. 158 (nach BLAKESLEE). Kombination ag sitiat acces Sik die charakte- 
geschlechtsverschiedener Myzelien von JMu- ristischen Dornen. Die 3 Game- 
cor JV und V. Gestrichelte Linien: unvoll- tangien gehen haufig zur Azygoten- 
kommene Zygoten. Ausgezogene Linien: keine ildung iiber. Wegen des durch- 
Zyacien: schnittlich etwas kraftigeren Wuch- 

ses der (+) Formen hatte Bra- 

KESLEE schon friiher angenommen, daB das (+) Geschlecht der Didzisten 
dem weiblichen homolog sei. Der obige Bastardierungsversuch steht damit in 
-Einklang. Umgekehrt 1é8t sich nun sagen: der Lateralast der Absidia spinosa 
hat (++) Tendenz, der Terminalast (—) Tendenz. Freilich ist die Sache nicht 

ganz so einfach, wie es nach der schematischen Zeichnung scheinen kénnte. 
Das (++) Myzel von Mucor regt die Absidia in der Kontaktlinie zu starker 
Verzweigung an, und es sind nicht immer nur die Terminalaste, die mit Mucor 
reagieren. Stets aber haben die Gametangien, die gegeniiber Mucor (+) ge- 
bildet werden, mannlichen Charakter. Wir sahen oben, daB die Geschlechts- 
umstimmung in dem Hyphensystem der Absidia spinosa ein sehr labiler Vor- 
gang ists fast scheint es, als wenn das artfremde Myzel hierauf einen Einflu8 
hatte. Diesen Erscheinungen hat Burcerr (1924) seine besondere Aufmerk- 
samkeit zugewandt in Kreuzungsversuchen mit den monozischen Absidia 
spinosa und Zygorrhynchus exponens und der didzischen Abs. glauca, die 
spezifisch aufeinander reagieren. Zwischen Absidia spinosa und glauca ver- 
liefen die Reaktionen ganz »programmaBig™, wodurch die in friiheren Ver- 
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suchen (s. 0. S. 317) gefundene mannliche (—) Stimmung der terminalen 
und die weibliche (+) der lateralen Aste bestitigt wurde. In den Kombina- 
tionen der Absidia glauca mit Zygorrhynchus zeigte sich dagegen eine Er- 
weiterung, in gewissem Sinne eine Uberdeckung der sexuell reagierenden 
Zonen des letzteren. Wenn ein Lateralast einer monézischen Mucorinee aus 
emer mannlich gestimmten Haupthyphe entspringt und weibliche Tendenz 
annimmt, so liegt die Annahme nahe, daB in der Ubergangszone — wenigstens 
zeitweise — ein indifferenter Zustand herrscht. In dieser Ubergangszone 
des Zygorrhynchus traten nun sexuelle Reaktionen sowohl mit (++) wie mit 
(—) Myzel der Absidia glauca ein). 

Auf weitere Einzelheiten der Wirkungen dieser und anderer Myzelien 
aufeinander (Chemomorphosen, Kontaktwirkung) will ich hier nicht ein- 
gehen, dagegen miissen noch ein paar Versuche erwahnt werden, deren Er- 
gebnis von dem der oben besprochenen abweicht. BLAKESLEE hat beobachtet, 
daB bei Kombination von Zygorrhynchus Moelleri, Z. Vuilleminii, Z. Vuille- 
mini var. agama und Z. heterogamus mit Mucor V letzterer nur in einem 
Geschlecht reagiert; mit den drei erstgenannten Formen reagiert nur das (++) 
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Fig. 159 (mach BLAKESLEE). Schematische Darstellung der Kreuzung des diézischen 
Mucor V mit der mondzischen Adszdia spinosa. 


Myzel von Mucor V, und zwar sind es zarte, offenbar telemorphotisch ent- 
standene Hyphen, die nach Kontakt mannliche Gameten bilden oder (bei 
Z. Vuilleminit var. agama) typische Terminalaste. Bei Z. heterogamus tritt 
aber entgegen der Erwartung Reaktion der Terminalaste mit dem (—) Myzel 
von Mucor V ein, und das Zygorrhynchus-Gametangium hat das Aussehen 
eines minnlichen. Die Regel scheint also hier durchbrochen: die mannliche 
Hyphe des Z. heterogamus reagiert mit dem (—) Geschlecht des Mucor V, 
das sich seinerseits in der Kombination mit Absedia spinosa als das mannliche 
erwiesen hat. Man kénnte folgern: der (+) und (—) Charakter ist also nicht 
fest an die morphologisch (phaenotypisch) zum Ausdruck kommenden Ge- 
schlechtsmerkmale gekettet, bei den monézisch-anisogamen Formen kann das, 
was wir mannlich nennen, entweder (+) oder (—) Charakter haben. Die Zahl 
der vorliegenden Versuche ist noch zu gering, um zu dieser Frage eine defini- 
tive Stellungnahme zu gestatten. Wie schon Buaxesier (1915, 95) hervor- 
hebt, ist dabei zu beachten, da in allen Versuchen mit Mucor V und Zygor- 
rhynchus die Reaktion nur in einer Richtung (unipolar) eintrat und der rezi- 


1) Zu thnlichen Deutungen geben Versuche von NIELSEN (1927) Anlab, der bei 
Absidia spinosa fand, da& ausnahmsweise ein Seitenast I. Ordnung sowohl mit einem 
von ihm entspringenden Seitenast I]. Ordnung [dem gegeniiber er mannlich (—) zu sein 
pflegt], wie mit dem Hauptast, von dem er entspringt, und der auch (—) Charakter hat, 


kopulieren kann. 
21* 
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proke Versuch negativ ausfiel. BLAKESLBE schlieSt deshalb, daB Zygorrhynchus 
heterogamus (im Rahmen seiner Monézie) eine mannliche oder (+) Tendenz 
hat, die iibrigen 3 Formen eine weibliche oder (—) Tendenz. Da& die beiden 


Fig. 160 (nach BURGEFF). Pseudophorenent- 

wicklung am neutralen Myzel von Phycomyces. 

a, b Junge. c, d, e iltere Stadien. Bei e¢ 
Plasma- und Wasserexkretion. 


Z.exponens niher als die des M. hiemalis. 


Tendenzen bei den einzelnen Arten 
und auch innerhalb einer Art hoch- 
gradigen quantitativen Verschie- 
denheiten unterliegen, hat sich 
schon aus anderen Versuchen, wie 
wir oben sahen, ergeben. Ein wei- 
terer, recht instruktiver Fall hier- 
fiir ist folgender. Mucor memalis 
(+) reagiert mit Zygorrhynchus ex- 
ponens auBerst stark terminal und 
lateral, M. iemalis (—) dagegen 
gar nicht (BuRGEFF 1924, 68). Da- 
nach hatte Z. exponens im Sinne 
BLAKESLEES eine (—) Tendenz ge- 
gentiber M. hiemalis. Die Reaktion 
von Absidia glauca (+-) mit Z. ex- 
ponens ist nicht so stark wie die 
des Mucor hiemalis (+) und lokal 
beschrankter. Wie wir sahen, rea- 
giert ja auch das (—) Myzel der 
Absidia mit Z. exponens. Die ge- 
schlechtlichen Tendenzen der Abs. 
glauca kommen also denen des 
Wenn das richtig ist, dann miBten 


die Reaktionen des M. Aiemalis (+-) mit Absidia glauca (—) besonders heftige 
sein. In der Tat beobachtet man in dieser Kombination bei der Ads. glauca 
telemorphotische Wirkungen, die in arteigener Kombination nicht auf- 
treten. Da M. hiemalis (—) gegeniiber Abs. glauca (+-) nicht indifferent 
ist, wenngleich hier der telemorphotische Effekt ausbleibt, zeigt ferner, daB 
die geschlechtliche Tendenz der Abs. glauca-Geschlechter mit der der 9 
und g Hyphen des Zygorrhynchus nicht vollig iibereinstimmen kann. 
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Ks ist danach gut vorstellbar, da8 die sexuellen Reaktionen gewisser 
Arten sich auf ganz verschiedenem Niveau abspielen und sich so die uni- 
polaren Reaktionen und die ebenfalls vorkommende villige gegenseitige 
Indifferenz erkliren. Die Erscheinungen erinnern lebhaft an die relative 
Sexualitét des Ectocarpus. Es ist noch nicht an der Zeit, diese Gedanken- 
ginge, die, wie nur nebenbei bemerkt sein mag, mit der Annahme der Pro- 
duktion qualitativ verschiedener, geschlechtsspezifischer Stoffe nicht ohne 
weiteres in Einklang zu bringen sind, hier weiter zu verfolgen. Was not tut, 
sind vor allem weitere Untersuchungen. 

Bei den didzischen Mucoraceen gibt es nun bekanntlich auBer den (+) 
und (—) Myzelien noch sogenannte ,,neutrale“ Myzelien. Sie heiBen so, weil 
sie weder mit (+-) noch mit (—) Myzelien Zygoten ergeben. Das gilt allerdings 
nicht streng. Schon BLaKester (1906) hat ,,neutrale‘ Myzelien beobachtet, 
die nur mit (+-) oder nur mit (—) Myzelien in beschrianktem Umfange reagieren, 
Der Wuchs dieser Myzelien (die besonders eingehend bei Phycomyces von 
BLAKESLEE, ORBAN [1919], Burcerr [1914, 1924] studiert worden sind) ist 
meist auffallend dicht, die Sporangientriger treten durchschnittlich nur 
in geringer Menge auf und haben Zwergform; nur selten bilden sich innerhalb 
eines Myzels Zygoten [,,Binnenzygoten‘, die bekanntlich in reinen (++) oder 
(—) Stammen nie auftreten], dagegen kommt 
es zu eigenartigen keulenférmigen Abortiv- 
bildungen, die BLAKESLEE Pseudophoren 
nennt (s. Fig. 160). “Bei Vermehrung durch 
Sporen kommt es nicht selten vor, da reine 
(+) und (—) Myzelien abgespalten werden. 

Die Natur dieser neutralen Myzelien werden 

wir erst recht verstehen kénnen, wenn wir 

tiber die Geschlechtsbestimmung der ge- % 

trenntgeschlechtlichen Mucoraceen unterrich- AS at Oe Vea 
tet sind, der wir uns deshalb jetzt zuwenden Kopulation. 

wollen. aia 

Es kann als erwiesen gelten, daB das (+) und (—) Geschlecht der didzi- 
schen Mucoraceen. genotypisch bestimmt ist. Die Determinierung Ist eine 
iuBerst feste und hat sich in BLaKESLEES ausgedehnten, durch viele Jahre 
durchgefiihrten Kulturen bei unzahligen Uberimpfungen von Sporen oder 
Myzel bei allen Arten als konstant erwiesen. Die Kultur unter verschiedenen 
AuBenbedingungen (s. unter anderem Korpatscuewska 1909, OnBAn 1919) | 
hat nicht vermocht, die geschlechtliche Tendenz eines Stammes umzukehren. 
Namystowskis (1906) gegenteilige Behauptungen tiber Rhizopus sind durch 
BLAKESLEE (1907) widerlegt worden. Im iibrigen existieren in der Literatur 
nur sehr wenige Angaben, die iiber Zygotenbildung in einem eingeschlechtigen 
Myzel zu berichten wissen. LenpNER (1908, 140) bildet bei Adsidia orchidts 
eine Kopulation zwischen zwei Gametangien ab, deren zugehérige Zygo- 
phoren als Dornen von einem Suspensor einer Zygote entspringen. Da die 
Verfolgung der Dornen zum Ursprung nicht immer ganz leicht ist, auBert 
BLAKESLEE gegentiber diesem Befund noch Zweifel. Wenn Mc Cormicks 
Bild von Rhizopus (Fig. 161) richtig gezeichnet ist, was BLAKESLEE (1921, 187) 
bezweifelt, so kann es sich nur um Kopulation innerhalb eines Thallus han- 
deln. Auch wenn sich im Laufe der Zeit noch mehr solcher, nach den bisherigen 
Beobachtungen jedenfalls auBerst seltener Falle finden sollten, so wiirde das 
die Annahme von der genotypischen Bedingtheit und Verschiedenheit der 
Geschlechter der didzischen Formen nicht beeintrachtigen kénnen. Alles 
bisher Bekannte la8t darauf schlieBen, daB es die Kerne sind, die dem Myzel 
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den Geschlechtscharakter aufprigen, und wenn auch die Keimungsversuche 
mit den Sporen (Ursporen) des aus der Zygote entstehenden Keimsporangiums 
erhebliche UnregelmaBigkeiten ergeben haben (s. BrakesLtEE 1906, Bur- 
GEFr 1914, 1915), so kann dadurch die Auffassung nicht erschiittert werden, 
daB es die Reduktionsteilung ist, durch die die Trennung der Geschlechts- 
tendenzen bewirkt wird. Diese UnregelmaBigkeiten sind sekundarer Natur. 
Sie bestehen zunichst darin, daB das Zahlenverhiltnis der Geschlechter der- 
jenigen Myzelien, die aus den Ursporen hervorgehen, von dem zu erwartenden 
(1: 1) meist betrachtlich abweicht. Bei Phycomyces, der auch hier wieder der 
am eingehendsten untersuchte Pilz ist, und auf den sich diese Darlegungen 
zunichst allein beziehen, hat BLAKESLEE sogar einmal (1906, 20) von einem 
Keimsporangium 107 Sporen isoliert, die alle (—) geschlechtig waren, auch das 
umgekehrte [nur (+) Sporen] kommt vor, meistens entstehen aus den ein- 
zelnen Ursporen aber teilweise eingeschlechtige, teilweise neutrale Myzelien. 
Der Beweis fiir die vorgetragene Auffassung griindet sich nicht sowohl 
auf das zytologische Verhalten, dessen Erforschung wegen der Kleinheit der 
Kerne auf groBe Schwierigkeiten stéBt, als vielmehr auf die Ergebnisse der 
eingehenden experimentellen Untersuchungen Burcerrs (1915). BURGEFF 
hat mit erblich verschiedenen Rassen des Phycomyces gearbeitet. Er kreuzte 
ein (+) Myzel der Va- 
riante piloboloides (die 
durch unter dem Spor- 
angium angeschwollene 
Trager ausgezeichnet ist) 
mit einem (—) Myzel der 
Normalform (tens ge- 
nannt; jetzt muB sie bla- 
kesleeanus heiben; s. oben 
Fig. 162. Schematische Darstellung von Buraerrs Ver- §.314) und fand in der aus 
such der experimentellen Synthese eines neutralen My- den Ursporen des Keim- 
zels von Phycomyces, e : 
sporangiums der He- 
terozygote gewonnenen 
Nachkommenschaft nicht nur die beiden Elterntypen, sondern auch die durch 
Vertauschung der Gene entstandenen (—) Myzelien von var. piloboloides und 
(++) Myzelien von der Normalform. Das ist nur unter der Annahme verstiand- 
lich, daB die Kerne die diploide Phase passiert haben und gemi dem Mendel- 
schen Gesetz eine Aufspaltung der voneinander unabhangigen Gene statt- 
gefunden hat. Die UnregelmaBigkeiten in den Zahlenverhaltnissen der Spalt- 
produkte stoBen dieses Ergebnis nicht um, auch wenn wir sie erst zum geringen 
Teil erklaren kiénnen. Auch das haufige Auftreten neutraler Myzelien in den 
Aussaaten der Ursporen bildet keinen Gegenbeweis. Diese Myzelien enthalten 
(+)und(—) Kerne. In eleganter Weise hat Burcrrr (1914) den Beweis dafiir 
durch experimentelle Synthese dieser Myzelien aus (+) und (—) Myzel er- 
bracht. Es gelang ihm, einen jungen Sporangientrager einer (+) Kultur in 
emen solchen der (—) Kultur (und umgekehrt), der an der breiteren Basis ab- 
geschnitten war, einzufiihren und durch leichten Druck an der Spitze zu 6ffnen, 
so daf Plasma und Kerne beider Geschlechter vermischt wurden (Fig. 162). 
Diese Gebilde wurden dann zur Myzelbildung gebracht und das Myzel erwies 
sich in den meisten Fallen als neutral. Neutrales Myzel ist auch zu erwarten, 
wenn es gelingt, die normale Keimung der Zygote (mit Sporangientrager) 
so abzuandern, daB ein Keimmyzel entsteht. Das haben bereits BLAKESLEE 
(1906), spater BurcErr (1915), OrBan (1919) und Scuwarrz (1926) auf ver- 
schiedene Weise bei Phycomyces erreicht, unter anderem dadurch, daf der 


Phycomycetes. 327 


Junge, noch kopflose Trager des Keimsporangiums gezwungen wurde, im 
Agar (anstatt in der Luft) fortzuwachsen. Er pflegt dann sein Wachstum 
eizustellen und Myzel auszutreiben. Dieses Myzel ist in der Tat sehr haufig 
neutral, freilich nicht immer. Es treten auch eingeschlechtige Keimmyzelien 
auf oder solche, die stellenweise neutral, stellenweise eingeschlechtig sind. 
Im allgemeinen ist die Neigung zur Bildung soleher Keimmyzelien nicht gro. 
Viele Sporangientriger gehen zugrunde, ohne zu regenerieren; tritt Regene- 
ration ein, so bildet sich zuerst ein aus dicken Hyphen bestehendes Myzel, 
das auch oft sein Wachstum einstellt und abstirbt. Aus diesem erst entstehen 
zartere Hyphen, die ungestért fortwachsen. Buraerr deutet wohl mit Recht 
die Vorginge so, dab die dicken Hyphen zunichst diploide Kerne enthalten 
(die Reduktionsteilung findet ja normalerweise bei Phycomyces erst im Keim- 
sporangium statt), und daf diese in der Reduktionsteilung, die ja hier an 
einen ungewohnten Ort verschoben ist, behindert sind. Daher ihr haufiges 
Absterben+). Gelingt einigen Kernen die Reduktion, so entstehen die zarten 
Hyphen, die also haploide Kerne enthalten. Es mag dabei vorkommen, dab 
nur ein oder mehrere Kerne eines Geschlechts in diese Hyphen wandern, die 
anderen zuriickbleiben oder absterben. So kann es zu eingeschlechtigen 
Myzelien kommen. Auch spiter kénnen dadurch, da aus irgendwelchen 
Griinden auf gewisse fortwachsende Myzelteile (+) oder (—) Kerne lokali- 
siert werden, eingeschlechtige Myzelpartien entstehen, und ebenso kiénnen die 
Kerne-einer Spore, die in einem Sporangium des neutralen Myzels entsteht, 
alle gleichgeschlechtig sein, so daB natiirlich das daraus hervorgehende 
Myzel eingeschlechtig sein muB, wie es ja auch beobachtet worden ist. Noch 
nicht ganz geklart ist das Zustandekommen neutraler Myzelien aus Ursporen. 
Diese Ursporen sind naimlich im Gegensatz zu den Sporen vegetativ ent- 
standener Sporangien urspriinglich einkernig. Sind diese Sporenkerne alle 
haploid, so kénnen natiirlich aus den Sporen nur eingeschlechtige Myzelien 
hervorgehen. Neutrale Myzelien kénnten dadurch entstehen, da die pri- 
maren Sporenkerne teilweise diploid sind und in den Sporen reduziert werden, 
wodurch diese ,,heterokaryotisch“ wiirden. 


Hine Erklarung wie die letztere kénnte freilich nicht zutreffen fiir solche 
Mucoraceen, deren diploide Kerne bereits in der Zygote oder jedenfalls vor 
der Ursporenbildung die Reduktionsteilung durchmachen. Nach den oben 
erwihnten, allerdings noch auBerst liickenhaften zytologischen Unter- 
suchungen scheint ja Phycomyces mit seiner stark verspiteten Karyogamie 
und Reduktionsteilung eine Ausnahmestellung einzunehmen. Die Entschei- 
dung dieser Frage mu der Zukunft tiberlassen bleiben. 


Sind wir also iiber das Zustandekommen der neutralen Phycomyces- 
Myzelien im Prinzip unterrichtet, so sind damit doch die Ursachen ihres 
eigentiimlichen morphologischen und physiologischen Verhaltens noch keines- 
wegs restlos geklirt. Man nimmt wohl allgemein an, da die geschlechtsver- 
schiedenen Kerne im Myzel nicht kopulieren. Genauere Untersuchungen 
dariiber, ob dort gelegentlich Kopulationen vorkommen, liegen aber nicht 
vor. Jedenfalls steht fest, daB mindestens ein groBer Teil der haploiden (++) 
und (—) Kerne erhalten bleibt und sich vermehrt. Aus ihrem engen Zu- 
sammensein erklart Burcerr (1924, 86ff.) den Mangel geschlechtlicher Polari- 
sation und die radiaire Beschaffenheit der Pseudophoren. Der Fall ist iibrigens 
ebenso wie das Paarkernstadium der Asco- und Basidiomyceten ein klarer 


1) Es mag sein, daB das glattere Vonstattengehen der Myzelkeimung bei anderen 
Mucoraceen (z. B. Sporodinia; s. BREFELD 1881) damit zusammenhingt, daB hier die 
Reduktionsteilung schon in einem friiheren Stadium erfolgt ist. 
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Beweis dafiir, daB das Zusammenkommen zweier geschlechtsverschiedener 
Kerne nicht geniigt, um die Karyogamie einzuleiten. Hierfiir miissen noch 
besondere Konstellationen gegeben sein, die wahrscheinlich im Plasma ihren 
Sitz haben und bei den meisten Mucovaceen wohl in der jungen Zygote, bei 
Phycomyces erst bei deren Keimung realisiert sind (s. G. Hertwic, 1921). 

Es mag hier noch hervorgehoben werden, dai fiir das, was bei anderen 
Mucoraceen als ,,neutrales‘‘ Myzel aufgefiihrt wird (vgl. die Tabellen Bra- 
KESLEES 1920, 404, 405), die Wesensgleichheit mit dem neutralen Phycomyces- 
Myzel in keinem Fall erwiesen ist. Es ist sogar sicher, da es sich in vielen 
Fillen nicht um heterokaryotische Myzelien handelt, sondern einfach um 
indifferente, in ihren Sexualreaktionen geschwichte, tatsachlich aber ein- 
geschlechtige. Méglicherweise ist diese Indifferenz ziemlich haufig und viel- 
leicht teilweise der Grund, weshalb man auch jetzt noch von so vielen 
Mucoraceen nur ungeschlechtliche Fortpflanzung kennt. Freilich sind bei 
sehr vielen dieser Formen weder Bastardierungsversuche mit sexuell aktiven 
Stémmen anderer Arten noch Kombinationen artgleicher Myzelien verschie- 
dener Herkunft gemacht worden. Povan (1917) hat Einspormyzelien fast 
aller Arten, iiber die er verfiigte, auf Platten kombiniert in der Hoffnung, 
unvollkommene Zygoten zu erhalten, jedoch ohne positives Ergebnis. Das 
spricht jedenfalls fiir eine gewisse Verbreitung der Indifferenz. 

Einer kurzen Besprechung bedarf noch der von BLAKESLEE (1906) unter- 
suchte, héchst eigenartige Fall des Mucor Mucedo. Dieser Pilz verhalt sich 
scheinbar vollig anders als Phycomyces. Die Sporen eines Keimsporangiums er- 
wiesen sich némlich in BLAKESLEEs Versuchen (soweit sie gepriift wurden) alle 
einem Geschlecht zugehérig, entweder hatten sie durchgehends (++) Charakter 
oder sie erzeugten alle (—)Myzelien. Wurden an Stelle der Keimsporangien 
Keim myzelien gewonnen, so waren auch diese stets eingeschlechtig. Folge- 
rung: der Zygotenkeimling ist bereits eingeschlechtig determiniert. Man kénnte 
weiter schlieBen: auch der Zygote ist ein bestimmtes Geschlecht aufgepragt 
und Mucor Mucedo ist nicht nur ein haplo- oder gametophytisch-diézischer, 
sondern auch ein diplo-(sporophytisch-)diézischer Organismus. Er wiirde 
in dieser Beziehung mit einer didzischen Bliitenpflanze wie Bryonta dioica oder 
Melandrium album iibereinstimmen, und man muf fragen, ob fiir Mucor 
Mucedo auch derselbe Mechanismus der Geschlechtsbestimmung, den wir 
bei jenen annehmen, zutreffen kann. Dieser Mechanismus besteht ja bekannt- 
lich in folgendem: das eine (mannliche) diploide Geschlecht ist heterogametisch, 
das andere homogametisch. Das Mannchen erzeugt also zweierlei Pollenkérner 
und Haplonten: soleche mit minnlicher und solche mit weiblicher Tendenz, das 
Weibchen nur einerlei Kier, die alle weibliche Tendenz haben. Ein mannlicher 
Gamet mit mannlicher Tendenz ergibt nach Kopulation mit einem Ei einen 
mannlichen Diplonten, waihrend im anderen Falle ein weiblicher Diplont 
entsteht. Ist diese Erklirung nun auf Mucor Mucedo anwendbar? Ich halte 
das aus mehreren Griinden fiir unwahrscheinlich. Mit Sicherheit ausgeschlossen 
ist Sle, Wenn BLAKESLEE, Wie es nach seiner Darstellung (1906, I, 7) den Anschein 
hat, die Zygoten, deren Keimprodukte er untersucht hat, alle aus der Kom- 
bination eines bestimmten (++) mit einem bestimmten (—) Myzel gewonnen 
hat. Wenn man die Heterogametie in einem Geschlecht fiir den Ausfall der 
Versuche verantwortlich macht, so ist ja klar, daB von diesem Geschlecht 
mindestens zwei Myzelien hatten zur Verwendung kommen miissen. So will es 
mir vorlaufig scheinen, da8 auch Mucor Mucedo sich dem fir Phycomyces 
geschilderten Typus einreiht und die auffallenden Ergebnisse sich so erklaren, 
daB in der Zygote sehr labile Bedingungen herrschen, die es bewirken, da8B 
jeweils die Kerne des einen oder anderen Geschlechts vorzeitig unterdriickt 
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werden. Der untersuchte Fall verlangt jedenfalls eine eingehende Nach- 
priifung. 

~ Wie steht es nun mit den mondézischen Mucoraceen wie Sporodinia, 
Absidia spinosa, Zygorrhynchus? Sind sie heterokaryotische Miktohaplonten 
wie das neutrale Myzel von Phycomyces, d. h. sind hier in einem Thallus 
genotypisch verschiedene (-+-) und (—) Kerne, die bei der Gametangienbildung 
geschieden werden, um sich dann in der Zygote zu vereinen, ohne da& dabei 
die Hemmungserscheinungen (Pseudophoren) auftreten, die sich bei Phyco- 
myces geltend machen? BraKesLEE (1906, I, 4) neigt zu dieser Annahme und 
gibt anlaBlich der Besprechung von Sporodinia grandis auch das experimentum 
crucis an, das zur Entscheidung fiihren muB8: man miiBte die Azygoten oder 
Gametangien zur Keimung bzw. Regeneration bringen!); dann miBte man 
eingeschlechtige Myzelien erhalten. Schon pE Bary (1864, 222) berichtet tiber 
die Keimung der Azygoten. Er hat ein kleines Keimmyzel erhalten, iiber 
dessen weitere Entwicklung er aber nichts sagt. BuakEsLEx ist der Versuch 
nicht gelungen. Auch ohne daf& er ausgefiihrt worden ist, kann man aber m. E., 
wie CorrRENS das schon 1907 getan hat, das Ergebnis mit gré8ter Wahr- 
scheinlichkeit voraussagen: die Myzelien werden gemischtgeschlechtig sein 
und in sich Zygoten bilden. Der wesentliche Unterschied zwischen den moné- 
zischen und didézischen Mucoraceen besteht nicht in einer verschiedenen 
Verteilung von genotypisch als (+) oder (—) bestimmten Kernen, sondern 
darin, dab die monézischen nur einerlei Kerne haben, die genotypisch 
gemischtgeschlechtig sind, womit natiirlich nicht ausgeschlossen ist, daB 
sie im Laufe der Myzelentwicklung sich physiologisch andern kénnen. So 
ist es erwiesenermafen bei den monézischen Vaucherien, bei den mondézischen 
Saprolegnien, und so ist es unter den mondézischen Mucoraceen ganz sicher 
bei Zygorrhynchus, der nach Moreau einkernige Sporen hat. Dafiir sprechen 
iibrigens auch alle Versuche BurGErrs (1924). Die geschlechtliche Verschieden- 
heit der Haupt- und Seitenhyphen, die so leicht umschaltbar ist, besteht in 
einer somatischen Differenzierung, sie ist ein EntfaltungsprozeB, der mit 
einer genotypischen Determinierung verschiedener Geschlechter nichts zu 
tun hat. Es ist daher irrefiihrend, wenn, wie es in praxi oft geschieht, die 
heterokaryotischen Thalli der diédzischen und die -wahrscheinlich homo- 
karyotischen der monézischen Mucoraceen in gleicher Weise unter der Be- 
zeichnung homothallische Myzelien gefiihrt werden. 

Auf die Arbeit von Burerr (1919), der bei Cunninghamella Bertholle- 
fiae einen neuen Typus getrenntgeschlechtiger Mucoraceen beschreibt, der 
sich dem bisexuellen Schema nicht fiigen soll, hier einzugehen, liegt kein 
Grund vor, da Burcers Angaben durch BLakEsLEE, CARTLEDGE und WELCH 
(1921) widerlegt worden sind. 

Wenn wir von dem noch ungeklarten Fall des Mucor Mucedo ab- 
sehen, so gewinnen wir fiir die monézischen und didzischen Mucoraceen 
nach dem Gesagten folgende Entwicklungsschemata: 


1. Monézische Formen (Beispiel: Zygorrhynchus). 
2 Gametangium 


Eopioides re x eat _____ Keimsporangium —__ Spore 


Myzel ae / zygote oR 
¢ Gametangium © 


1) Die Sporangiosporen erzeugen stets mondzisches Myzel. Da sie bei Sporodinia 
mebrkernig sind, kinnen sie zur Entscheidung der Frage nicht herangezogen werden. 


Spore 
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2. Didzische Formen (Beispiel: Phycomyces blakesleeanus). 


(-++) Spore — (++) Myzel — (-+) Gamet- (+-) Spore 
angium)  7en9- | 
(++) (—) Spore — neutrales Myzel Oe zygote Keimsporangium —— (-+-)(—) Spore 
—— R 
(—) Spore — (—) Myzel — (—) Gamet- (—) Spore 
angium 


Es wurde oben bereits bemerkt, dab die verschiedengeschlechtigen 
Myzelien der didzischen Mucoraceen im allgemeinen isomorph sind und sich 
auch bei der Kopulation keine Geschlechtsunterschiede zeigen. Zwar werden 
z. B. die Dornen an den Suspensoren des Phycomyces nicht immer gleichzeitig 
angelest, bei Rhizopus nigricans sind Suspensoren und Gametangien oft 
deutlich gréBenverschieden, doch hat BLAKESLEE gezeigt, daB diese Unter- 
schiede nicht an bestimmte Geschlechter gekettet sind'). Von verschiedenen 
Seiten ist nun versucht worden, durch eingehendere Untersuchung Ver- 
schiedenheiten morphologischer oder physiologischer Natur der (+) und 
(—) Myzelien aufzudecken, die als sekundare Geschlechtscharaktere gedeutet 
werden kénnen. Leider lassen viele dieser Arbeiten die nétige Kritik ver- 
missen. Wenn sich bei der Pritfung einer (+) und einer (—) Kultur eines 
getrenntgeschlechtigen Mucor und deren auf ungeschlechtlichem Wege er- 
zeugten Nachkommenschaft unter jeweils gleichen Bedingungen Unterschiede 
im Wuchs, in der Verwertung von Nahrstoffen usw. ergeben, so ist damit 
natiirlich nicht gesagt, daB diese Unterschiede mit dem primaren Geschlechts- 
charakter irgendwie verkettet sind, solange nicht nachgewiesen ist, daB beim 
Durchgang durch die Zygote die Zusammenhange in gleicher Weise bestehen 
bleiben. Es kann ja sein, daB es sich um Rassenunterschiede handelt, die 
ganzlich unabhangig von den Geschlechtsgenen aufspalten. Da die Unter- 
suchungen von KorparscHewska (1909), BresLtauer (1912) und Dunn 
(1921), die, von rein physiologischem Standpunkt betrachtet, manches wert- 
volle Material beibringen, diesen Punkt nicht beriicksichtigen, sind sie fiir 
uns hier ebensowenig verwertbar wie die Angaben von LINDNER (1912, 1916) 
iiber das verschiedene Verhalten von Phycomyces (+) und (—) in verschie- 
denen Zuckern, das z. B. von Orban (1919, 11) nicht bestatigt wurde. 

Fiir Mucor hiemalis, dessen beide Geschlechtsformen sich in den Ver- 
suchen von KorpaTscHEwska gegen Maltose und Saccharose verschieden 
verhielten, hat LenpNER (1918) nachgewiesen, daB diese Merkmale nicht 
geschlechtsspezifisch sind, da eine ihm zur Verfiigung stehende (—) Form 
anderer Herkunft (die LenpNeR var. alba nennt) durchaus nicht mit der 
normalen (—) Form im Verhalten gegeniiber Zuckern iibereinstimmt. 

Fir Phycomyces werden als sekundare Geschlechtscharaktere des 
(++) Myzels weniger zahlreiche, dickere und hochwiichsige Sporangientrager an- 
gegeben gegentiber zahlreicheren diinneren mit niedrigem Wuchs beim (—) 
Myzel. Burcerr (1915, 407 ff.) fand, daB diese Eigenschaften beim Durchgang 
durch die Zygote nicht an die betreffenden Geschlechter gebunden bleiben. 
Dagegen stellte ORBAN (1919, 5ff.) fest, daB bei den von ihr untersuchten 
Staémmen Unterschiede beider Myzelien, die sich in verschiedener Keim- 
geschwindigkeit der Sporangiosporen, der Wachstumsintensitat und auch der 
Starke der Sporangien auBerten, in der zweiten (aus der Zygote hervor- 
gehenden) Generation wieder ebenso auf die Geschlechter verteilt waren. 


1) Uber &hnliche Verschiedenheiten, die noch nicht auf ihre Geschlechtsgebunden- 


heit gepriift sind, berichten Hagem 1907 (betr. Mucor hiemalis), SAITO und NAGANISHI 
1915 (betr. Mucor javanicus) u. a. ) 
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Neuerdings haben Sarmva und BuaKkEsLEE (1925, 1926, 1927) bio- 
chemische Differenzen der (+) und (—) St&émme zahlreicher Mucoraceen 
festzustellen versucht. Sie haben mit nicht weniger als 116 verschiedenen 
Stémmen gearbeitet (die 20 Arten und 10 Genera angehéren) und gefunden, 
daB das Reduktionsvermégen der Extrakte von (++) Myzelien, verglichen mit 
dem von (—) Myzelien (die Bestimmung des Reduktionsvermégens geschah 
mit KMnO, oder durch die Manortowsche Reaktion, die ja auch auf einem 
Reduktionsphaénomen beruht), im Durchschnitt erheblich gréBer ist. Die 
Manottowsche Reaktion steht heute im Vordergrund der Diskussion; man 
kann nicht behaupten, daB die neuesten Arbeiten dazu beigetragen haben, 
ihren Ruf, ein untriigliches Mittel zur biochemischen Unterscheidung der 
Geschlechter zu sein, zu befestigen. Wir kénnen diese Untersuchungen, die 
sich griBtenteils auf héhere Tiere und Pflanzen beziehen, hier nicht be- 
sprechen. In jiingster Zeit haben Burcerr und SEyBop (1927) mit exakter 
Methodik das Reduktionsvermégen von Pflanzenextrakten (gegen KMnQ,) 
gepriift und auch Phycomyces blakesleeanus in den Kreis ihrer Untersuchungen 
gezogen. Sie konnten kein eindeutiges Uberwiegen der Reduktionskraft des 
© Geschlechts feststellen. Es bleibt abzuwarten, wie sich diese Widerspriiche 
aufklairen werden. 

Alles in allem wissen wir also bisher von sekundaren Geschlechtsmerk- 
malen der didzischen Mucoraceen sehr wenig. 


Noch ehe es bekannt war, daB die Mehrzahl der Mucoraceen getrennt- 
geschlechtig ist, hat man die auBeren Bedingungen der Zygotenbildung er- 
forscht, teilweise ausgehend von der Uberzeugung, die Seltenheit des Vor- 
kommens von Zygoten bei vielen Arten beruhe darauf, da8 ihre Entstehung 
an das Zusammenwirken bestimmter Faktoren gekniipft sei, deren besondere 
Natur man zu ergriinden strebte. Wenn sich das nun auch als illusorisch 
erwiesen hat und wir jetzt wissen, daB innere Faktoren in den meisten Fallen 
eine gr6éBere Rolle spielen, als man friiher geglaubt hat, so sind solche Unter- 
suchungen damit natiirlich — auch an didzischen Formen — nicht bedeu- 
tungslos. 

Wegen ihrer starken Neigung zur Zygotenbildung kam hierfir als 
giinstiges Objekt die mondzische Sporodima grandis in Betracht, die denn auch 
mehrfach untersucht worden ist. Kress (1896, 1898, 1902) kam zu dem Er- 
gebnis, daB fiir die Zygotenbildung die Feuchtigkeit des Substrats eine hervor- 
ragende Rolle spielt. Nur wenn die Dampfspannung der Atmosphare dem 
Sattigungsgrade nahe kommt, sind giinstige Bedingungen fiir die Zygoten- 
bildung gegeben; in trockener Luft (unter 65% relativer Feuchtigkeit), also 
bei starker Transpiration, entstehen ausschlieBlich Sporangientrager. Die 
Qualitit der Nahrstoffe ist insofern bedeutsam, als reicher Gehalt an Kohle- 
hydraten die Zygotenbildung férdert, wahrend sie durch N-haltige Substanzen 
gehemmt wird. Der maBgebende Einflu8, den Kueps der Transpiration zu- 
schreibt, wird von FatcKx (1901) geleugnet. Farck kommt zu der Aut- 
fassung, daB die Konzentration der Nahrlésung das Entscheidende ist. Mit 
Erhéhung der Konzentration nimmt die Neigung zur Zygotenbildung zu, 
auf verdiinnten Nahrlésungen entstehen nur Sporangientrager. Beztiglich 
der Bedeutung der Kohlehydrate besteht zwischen den Ergebnissen von 
Kiess und Fatcx keine grundsatzliche Differenz. Ktmss (1902) hat bei 
Wiederholung der Versuche seine friiheren Resultate bestatigt und gegen 
verschiedene SchluBfolgerungen Fatcxs berechtigte Einwande erhoben. Da 
auch BuLAKESLEE (1904, 292) den hohen EinfluB der Feuchtigkeit auf die 
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Zygotenbildung konstatieren konnte, so ist daran wohl nicht zu zweifeln. 
Spitere Untersucher werden aufzuklaren haben, ob die Differenzen vielleicht 
teilweise darauf beruhen, daB beide Forscher mit genotypisch abweichendem 
Material gearbeitet haben. Andere mondzische Mucoraceen wurden in dieser 
Richtung untersucht von BuaKesLEE (1904), Na- 
MYSLOWSKI (1906), WisnrEwskr (1909), Z1KEs (1924, 
1926). Nur eine Beobachtung mag daraus hervor- 
gehoben werden. Wenn mehrere Myzelien von Zy- 
gorrhynchus Moelleri auf eine Agarplatte geimpft 
werden, deren Nahrboden 1% Glykose und 1% 
Pepton enthalt, so treten an der Beriihrungslinie 
der Myzelien deutliche schwarze Zygotenlinien auf. 
Es wird unter diesen Bedingungen also Diézie vor- 
getiuscht. Wir sehen daraus, dai die Zygoten- 
linie allein kein Beweis fiir Didézie ist, sondern in 
jedem Falle die Herkunft der (+) und (—) Ga- 
metangien auch nachgewiesen werden muf. Im 
vorliegenden Versuch handelt es sich wahrscheinlich 
einfach darum, daB durch den erhéhten Nahrstoff- 
verbrauch an der Kontaktlinie die Bedingungen fiir 
die Zygotenbildung geschaffen wurden. 

Auch bei den didzischen Formen hangt bei 
Vorhandensein beider Geschlechter das Zustande- 
kommen der Zygoten naturgema8 noch von der 
Realisierung bestimmter AuBenbedingungen ab, 
deren Spielraum (wie bei den monézischen) bei den 
einzelnen Arten verschieden gro8 sein kann. Be- 

sonders empfindlich 
scheint in dieser Be- 
ziehung BLAKESLEES 
Mucor ,,N“ (1904, 

285) zu sein, der nur 

bei verhaltnismaBig 

hoher Temperatur (26 

e oO” bis 28°) in dampfge- 
sattigter Atmosphare 

° und unter der Voraus- 
setzung, daB der Nahr- 

boden nicht zu kon- 

zentriert ist, zu reich- 

licher Zygotenbildung 

zu bringen ist. Der 

gleiche Temperatur- 


bereich wirkte auch 
Fig. 163 (nach BLAKESLEE). idia spinosa. - . seers 

Riders a dem Q a : Games cae setae aut Rhizopus DGS ROG SS 

f weibliche Hyphe. " am giinstigsten. Ad- 

sidia blakesleeana ver- 

langt sogar 30° (s. 

LENDNER 1923). Mucor Mucedo reagierte dagegen in BLAKESLEES Versuchen 

nur bei Temperaturen unter 26° Reiche Peptonzufuhr scheint auch bei 

vielen didzischen Formen (Mucor Mucedo, M. hiemalis, Phycomyces blakes- 

leeanus) die Zygotenbildung zu hemmen. Ich mu mich mit diesen An- 

deutungen begniigen und wegen weiterer Einzelheiten auf die Arbeiten von 
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BLAKESLEE (1904), LENDNER (1918), OrBAn (1919), BurGerr (1924), Coucn 
(1925), Scuwarrz (1926) verweisen. Allgemeine Gesichtspunkte lassen sich 


aus dem vorliegenden Material noch kaum 
gewinnen. Man kann héchstens, was freilich 
nicht viel bedeutet, auf einen engen Zu- 
sammenhang der Zygotenbildung (oder richtiger 
vielleicht der Zygophorenbildung) mit dem 
Kohlenstoff-Stickstoffwechsel schlieBen. 

Kine sehr haufige Erscheinung bei den 
Mucoraceen ist die Azygotenbildung. Einige 
Formen wie Barnters (1883, 353) Mucor tenuis, 
M. vicinus, M. neglectus, ferner M. neglectus 
Vuill. (nicht Bainier), Zygorrhynchus Vuille- 
mini var. agama Namysl. scheinen die Fahig- 
keit der Zygotenbildung vollig verloren zu 
haben; bei ihnen sind nur Azygoten bekannt. 
Bei anderen kommen sie als Abnormititen 
mehr oder weniger hiufig vor, entweder ein- 
zeln oder gepaart (Fig. 163 und 164); letzteres 
dann, wenn die Geschlechtsakte normal ein- 
setzen, aber die Kopulation unterbleibt und 
beide Gametangien sich getrennt weiterent- 
wickeln. Ich nenne einige Beispiele: 


Fig. 164 (mach HAGEM). Mu- 
cor silvaticus. a normale Zygote. 
6 2 Azygoten, hervorgegangen 
aus den beiden Gametangien. 


Absidia capillata Van Tiegh. (VAN TrEGHEM 1876). 
A. caerulea Bain. (OUDEMANS und Kontneé 1901). 


A. scabra Cocec. (Coccont 1900). 


A. septata Van Tiegh. (Van TrEGHEM 1876). 


A. spinosa Lendn. (BLAKESLEE 1915). 
Cunninghamella Bertholletiae Stadel 


WetcH 1921). - 


(BLAKESLEE, CARTLEDGE, 


Choanephora Simsoni Cunningh. (D. D. CunnincHam 1895). 


Mucor erectus Bain. (BAINIER 1884). 
M. fragilis Bain. (Zopr 1890). 


M. genevensis Lendn. (LENDNER 1908). 
M. Mucedo (L.) Bref. (BREFELD 1872). 


M. parvisporus Kanouse (KanousE 1924). 


M. plumbeus Bon. (?) (ZiKes 1924). 


M. racemosus Fres. (BAINIER 1883, Kominami 1909). 


M. silvaticus Hagem (Hacem 1907). 


Phycomyces blakesleeanus Burg. (ORBAN 1919). 
Pilobolus nanus Van Tiegh. (A. FiscHer 1892, 268) ? 
Rhizopus nigricans Ehrbg. (Zopr 1890, Namystowsx1 1906). Azy- 


goten sehr selten! 


Spinellus fusiger (Link) Van Tiegh. (VAN TrecHEm 1875). 
Sporodinia grandis Link (DE Bary 1864). 

Zygorrhynchus Bernardi Moreau (Mornau 1913, III). 

Z. heterogamus Vuill. (Namystowsk1 1920). 

Z. japonicus Kominami (Kominamr 1915). 

Z. Moellerii Vuill. (Vuittemin 1907, Namystowsx1 1910, 1). 
Z. Vuilleminit Namysl. (Namystowsx1 1910, IJ). 


Die zytologische Untersuchung der Azygoten steht noch aus. Es ware 
nicht besonders tiberraschend, wenn sich herausstellen wiirde, daB die stets 
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einzeln entstehenden Azygoten, die bei den sogenannten agamen Arten 
ausschlieBlich vorkommen, sich anders verhalten als die paarweise gebildeten. 
Da das Vorkommen parthenogamer Kernkopulationen nicht auBerhalb des 
Bereiches der Moglichkeit liegt, so kann vorlaufig der Ausdruck Azygote nur 
mit Vorbehalt verwandt werden. 

Uber andere Anomalien bei der Zygotenbildung (bei Sporodinta) s. 
Moreau (1917). 


Zum SchluB mag noch ein Verzeichnis der bisher bekannten 
monézischen und diézischen Arten folgen. 


Mondzisch sind: 


Absidia capillata Van Tiegh. (VAN TreGHEM 1876; Monézie aus 
Abb. zu schlieBen). 

A. glauca var. pavadoxa Namysl. (Namystowsk1 1910, I). 

A. septata Van Tiegh. (VAN TirGHEem 1876; Mondézie aus Abb. zu 
schlieBen). 

A. spinosa Lendn. (LENDNER 1908). 

Choanephora Simsonii Cunningh. (D. D. CunnrneHam 1895) ?? 

Dicranophora spec. (BLAKESLEE 1904). 

Mortierella polycephala Coemans (Daupuin 1908). 

Mucor genevensis Lendn. (BLAKESLEE 1920). 

M. parvisporus Kanouse (Kanouse 1924). 

M. spec. (Z1KEs 1926)?). 

M. ,,[‘* (BLAKESLEE 1904). 

M. ,,JI (BLAKESLEE 1904). 

Rhizopus Artocarpi Racib. (NAumow 1916). 

Spinellus fusiger (Link) Van Tiegh. (BLAKESLEE 1904). 

Sporodima grandis Link (BLAKESLEE 1904). 

Syncephalis nodosa Van Tiegh. (BLAKESLEE 1904, 244) ?? 

S. sfec. (BLAKESLEE 1915). 

Zygorrhynchus Bernardi Moreau (Moreau 1913, II). 

. Dangeardit Moreau (Moreau 1913, I). 

. exponens Burg. (BuURGEFF 1924). 

. heterogamus Vuill. (BLAKESLEE 1913), 

. japonicus Kominami (Kominami 1915). 

. Moellertt Vuill. (BLAKESLEE 1904). 

. Vuilleminit Namysl. (Namystowsk1 1910, IJ). 


NNNNNN 


Diézisch sind: 
Absidia blakesleeana Lendn. (LENDNER 1923). 
A. caerulea Bain. (BLAKESLEE 1904). 
A. cylindrospora Hagem (Hacem 1910 = Absidia ,,whorled‘‘ Blakeslee 
1920, s. LENDNER 1923). 
A. glauca Hagem (Hacem 1908). 
A. Orchidis (Vuill.) Hagem (Hacem 1908). 
A. repens Van Tiegh. (BLAKESLEE 1909). 
Blakesleea trispora Thaxt. (Sattva und BLaKkEsLEE 1927). 


_ 1) Es handelt sich um einen monézischen Mucor, den ZIKES in seiner ersten 
Arbeit ,,vorliufig als der Species I. plumbeus zugehérig“, in der zweiten Arbeit als 
»dem Mucor hiemalis nahestehend“ bezeichnet. Sowohl J. plumbeus Bon. (= M. spino- 
sus Van Tiegh.) wie I. hiematis Wehm. sind aber didzisch. 
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Chaetocladium Brefeldii Van Tiegh. et Le Monn. (Sarina und Bua- 
KESLEE 1926), 

Ch. Brefeldit var. macrosporum Burg. (BuRGEFF 1924) ? 

Choanephora cucurbitarum (B. et R.) Thaxt. (BLAKESLEE 1920). 

Ch. conjuncta Couch (Coucn 1925). 

Ch. spec. (BLAKESLEE 1904, 214). 

Circinella wmbellata Van Tiegh. et Le Monn. (BLAKESLEE 1920). 

C. spinosa Van Tiegh. et Le Monn. (BLAKESLEE 1920). 

Cunninghamella Bertholletiae Stadel (BLAKESLEE, CARTLEDGE, 
WE cH 1921). 

C. echinulata Thaxt. (BLAKESLEE 1905). 

C. elegans Lendn. (BLAKESLEE, CARTLEDGE, WELCH 1921). 

C. ,,A“ (BLAKESLEE, CARTLEDGE, WELCH 1921). 

Helicostylum piriforme Bain. (BLAKESLEE 1909). 

Mortierella Rostafinskit Bref. (BLAKESLEE 1904, 240) ? 

M. spec. (Sativa und BLaKESLEE 1926). 

Mucor alternans Van Tiegh. (Sarro und NaGanisut 1915). 
. brevipes Riess (BuRGEFF persénl. Mitt.). 

. circinelloides Van Tiegh. (Satro und NaGantsui 1915). 

. dimorphosporus Lendn, (Sarto und NaGantsut 1915). 

. dispersus Hagem (Hacem 1910). 

. dubius Wehm. (Sarto und NaGanisur 1915). 

evectus Bain. (Sairo und NaGanisui 1915). 

griseo-cyaneus Hagem (Sativa und BLAKESLEE 1925). 

hiemalis Wehm. (HaGem 1908). 

javamicus Wehm. (Satro und Nacanisur 1915). 

lamprosporus Lendn. (Hacem 1910). 

Mucedo (L.) Bref. (BLAKESLEE 1904). 

mucilagineus Bref. (BuRGEFF persénl. Mitt.). 

. proliferus Schost. (Povan 1907)?). 

. racemosus Fres. (Sairo und Naganisur 1915). 

. Rouxtanus Wehm. (Sativa und BLaKESLEE 1925). 

. silvaticus Hagem (Hacem 1908). 

. sphaerosporus Hagem?). 

. spinosus Van Tiegh. (Satina und BLAKESLEE 1926). 

. , JIT (BLAKESLEE 1904). 

. JV“ (BLAKESLEE 1904). 

. Vv (Varietit von M. hiemalis; BuaKEsLeE 1915). 

M. ,,VI* BuaKESLEE 1904). 

M. ,,VII“ (BuAKESLEE 1909). 

M. ,,VIII" (BuakEstEE 1909). 

M. ,,C“ (BLAKESLEE 1920). 

M. ,,D“ (Satina und BLAKESLEE 1925). 

M. ,,N“ (BLAKESLEE 1904). 

M. spec. (SatinA und BLAKESLEE 1926). 

Parasitella simplex Bain. (BURGEFF 1924). 

Phycomyces blakesleeanus Burgeff (BLAKESLEE 1904, BureErr 1925). 


SS SSS S55 88588585885 


; 
5 


SS S855 


1) Povan fihrt eine Reihe anderer Arten als presumably heterothallic auf, 
ohne da8 ersichtlich wire, worauf sich diese Angabe griindet. Wie es scheint, folgert 
Povan das nur daraus, daB die Myzelien, die er vor sich hatte (Einsporkulturen), keine 
Zygoten bildeten. ; ; é 

2) Nach Angabe der Zentralstelle fiir Pilzkulturen in Baarn (Holland), Liste von 
1926, S. 17. Die dort vorhandene Kultur ist ein (-+) Myzel, das von HAGEM stammt. 
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Ph. nitens (Kunze) Van Tiegh. et Le Monn. (Bureurr 1925). 
Pilaiva spec. (SATINA und BLAKESLEE 1926). 

Piptocephalis freseniana de Bary (BLAKEsLEB 1904, 243) ? 
Rhizopus nigricans Ehrbg. (BLAKESLEE 1904). 

Spinellus chalybeus Vuill. (Vurttemin 1908, 31) ?? 
Syncephalastrum nigricans Vuill. (VurLLEMIN 1922). 

S. spec. (BLAKESLEE 1920). 


b) Endogonaceae. 


Von den vier Gattungen (Endogone Link, Sphaerocreas Sacc. et EIL., 
Sclerocystis Berk. et Broome und Glaziella Berk.), die zu dieser Familie ge- 
héren, interessiert uns vorwiegend die erstere, da bei ihr allein sexuelle Fort- 
pflanzung nachgewiesen ist. Es gibt isogame, anisogame und agame Arten. 
Bei den agamen, die die Mehrzahl bilden, kommen sogenannte Chlamydosporen 
oder Sporangien vor. Der KopulationsprozeB verlauft bei der isogamen 
Endogone pisiformis Link!) etwa folgendermaSen (Fig. 165). Zwei annahernd 
parallel liegende Kopulationsaste verschmelzen an der Spitze und gliedern 


Fig. 165 (nach THAXTER). Zndogone pisiformis. Aufeinanderfolgende Stadien der iso- 
gamen Kopulation und Zygotenbildung. 


etwas unterhalb derselben je ein Gametangium ab. So kommt eine Art Zange 
zustande, die der von Phycomyces bis zu einem gewissen Grade ahnelt; die Ose 
ist indessen lange nicht so ausgesprochen (Fig. 165a). Die Zygote entsteht nun 
nicht unmittelbar aus den beiden verschmolzenen Gametangien, vielmehr 
wichst das Kopulationsprodukt an der Spitze (da, wo die Verschmelzung 
stattgefunden hat) zu einem kugeligen Korper aus, in den der plasmatische 
Inhalt der Gametangien einwandert (Fig. 165d). Diese Kugel (die Zygote) 
umgibt sich mit einer doppelten Membran (Fig. 165e), die bei anderen Arten 
noch von einer dichten Hyphenhiille umwachsen wird. Die Zygotenkeimung 
ist unbekannt. Mit E. pisiformis scheint E. multiplex Thaxt. tibereinzustimmen 
(THAXTER 1922), E. lactiflua Berk., E. tuberculosa Lloyd und E. fasciculata 
Thaxt. sind anisogam. Der weibliche Kopulationsast und das weibliche 
Gametangium iibertreffen hier die entsprechenden mannlichen Organe an 
GréBe. Die Zygote stiilpt sich aus dem weiblichen Gametangium aus. 

_ _ 4Zytologisch ist nur E. lactiflua genauer untersucht (BucHotTz 1912), 
Die? und 3 Kopulationsiste sind mehrkernig. Nachdem sie sich aneinander- 
gelegt haben, finden in beiden simultane Mitosen statt. Von den im Apikal- 
teil befindlichen zahlreichen Kernen wandern nun alle bis auf einen basal- 
warts, worauf sich die oberen Enden beider Aste jeweils durch eine Querwand 
abtrennen (Vaucheria-Typus!). Diese beiden einkernig gewordenen Game- 


1) In der Artbezeichnung folge ich THAXTER (1922). 
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tangien kopulieren dann (Fig. 166a), der mannliche Kern wandert in das 
gréSere weibliche Gametangium iiber. Gegeniiber den ausgewanderten Kernen 
und denjenigen, denen die Auswanderung nicht rechtzeitig gelungen ist, und 
die dann degenerieren, zeichnen sich die beiden Sexualkerne durch betricht- 


a 

Fig. 166 (nach BuCHOLTZ). Zndogone lactifiua. a 9 und ¢ Gametangium mit je einem 

Kern. 4 Ausstiilpen der Zygotenanlage aus dem 9 Gametangium; Einwandern beider 
Kerne in dieselbe, c¢ Zygote mit den noch unverschmolzenen 2 Kernen. 


liche GréBe aus. Kurz nach dem Kerniibertritt aus der mannlichen Zelle 
stiilpt sich die weibliche zur Zygote aus, die dann den Inhalt der beiden noch in 
offener Kommunikation befindlichen Gametangien insich aufnimmt (Fig. 166b), 
sich abrundet und alsbald eine verhaltnismaBig diinne auBere und eine dicke, 
knorpelartige innere Membran erkennen lat, auBerdem die charakteristische 
Hyphenhiille erhalt (Fig. 166c, 167). Die Karyogamie ist 
bisher nicht beobachtet worden; sie erfolgt vielleicht erst 
kurz vor der Keimung, da auch in reifen, ruhenden Zy- 
goten noch das Kernpaar gefunden wurde. Bei EF. fisz- 
formas Lk. (E. Ludwigi Bucholtz) ergab die zytologische 
Untersuchung alterer Zygoten dasselbe Bild; auSerdem 
sah aber Bucuotrz grobe Fusionskerne. Auch multiple 
Karyogamie scheint in der Gattung vorzukommen (s. At- 
KINSON 1918). 

Was nun die sogenannten Chlamydosporen betrifft, die 
bei der Mehrzahl der Arten die Stelle der Zygoten vertreten, Brea 
so werden sie von den meisten Forschern fiir Azygoten ge- Fig. 167 (nach 
halten. Hierfiir laBt sich gleiche Gestalt und GréBenordnung, Boe Fae 
der ahnliche Bau der Membranen sowie der Umstand geltend Ty note. ee 
machen, daB bei E. fasciculata Thaxt. (anisogam entstehende) sogamer Kopula- 
Zygoten neben 4uBerlich gleich beschaffenen ,,Chlamydo- _ tion hervorgegan- 
sporen* in demselben Fruchtkérper vorkommen. Es darf eu: 
jedoch nicht tibersehen werden, da auch Unterschiede 
bestehen. So werden die Chlamydosporen meistens nicht von ihrer Traghyphe 
durch eine Querwand abgegliedert; es bleibt vielmehr gewéhnlich eine, wenn 
auch enge plasmatische Verbindung mit der Traghyphe bestehen. Auch 
Kernauswanderung findet nicht statt, wenigstens sind, soweit sich nach den 
vorliegenden sparlichen. Angaben urteilen la8t (Bucnoirz hat E. macro- 
carpa Tul. untersucht), die reifen Azygoten vielkernig. Will man also an der 
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338 Pilze. 


ologisierung festhalten, so miiBte man die Chlamydospore einem Game- 
Saianr glean das, ohne befruchtet zu werden und die der Befruchtung 
vorausgehenden Anderungen durchzumachen, beziiglich der Membranbildung 
die Entwicklung eingeschlagen hat, die bei den sexuellen Arten die Zygote 
durchliuft. Auch nach der Gametangienkopulation kénnen sich tibrigens 
Zygotenanlagen ohne den minnlichen Kern anscheinend normal weiter- 
entwickeln. Bucnorrz beschreibt fiir E. lactiflua einen solchen Fall, in dem der 
minnliche Kern im Antheridium zuriickgeblieben ist. Die Zygotenanlage ent- 
halt dann aber mannliches Plasma, so daf der Ausdruck Azygote auf das 
Produkt dieser Entwicklung nur cum grano salis angewendet werden kann. 

Es ist bisher nicht gelungen, Endogone in Kultur zu einigermaBen voll- 
stindiger Entwicklung zu bringen. WaAtker (1923) erhielt aus Sporen von 
E. malleola Korper, die iuBerlich Fruchtkérpern ahnlich waren. Die Frage, 
ob die gametangienbildenden (Q und g) Hyphen von demselben Myzel stam- 
men oder getrennten Ursprungs sind, bleibt offen. In dem Hyphengewirr, 
in dem sie entstehen, ist es nicht méglich, hieriiber durch Riickverfolgung der 
Hyphen zu einer sicheren Entscheidung zu kommen. Erschwerend kommt 
hinzu, daB bei Endogone Anastomosen hiufig zu sein scheinen (WALKER 
1923)1). THaxTER (1922) glaubt auf Grund seiner Beobachtungen an E. fas- 
ciculata annehmen zu sollen, daB die Kopulationsaste in naher Nachbarschaft 
von einer Hyphe entspringen. Dieser Pilz ware also monézisch. Fir den 
Entwicklungsgang desselben wiirde sich dann unter der Voraussetzung ein- 
facher Karyogamie (die Zytologie von E£. fasciculata ist noch nicht bekannt) 
und der (aus Analogiegriinden sehr wahrscheinlichen) Annahme, daf der 
diploide Kern bei einsetzender Mitose seine Chromosomenzahl reduziert, 
etwa folgendes Schema ergeben: 


© Kopulationsast —> 92 Gametangium ; 
mondzisches Me (Kernritckwanderung) - » Zénozygote—> egsenes 
=k 


Myzel 


Nebenbei sei bemerkt, daB bei Endogone auch Sporangien vorkommen. 
Sie sind nach dem Mortierella-Typus gebaut und treten in besonderen 
,Hriichten® auf. Der Zusammenhang dieser Sporangienfriichte mit den Zy- 
gotenfriichten bzw. Chlamydosporenfriichten konnte bisher nicht sicher- 
gestellt werden. Beide gehen daher vorlaufig in den Floren unter verschie- 
denen Artnamen. 


oN Kopulationsast > ¢ Gametangium (Karyogamie) 


ce) Entomophthoraceae. 


Ganz ahnliche Uberginge von Isogamie zu Anisogamie wie bei ge- 
wissen Mucoraceen (Piptocephalis — Syncephalis) und Endogone finden wir 
auch bei den Entomophthoraceen. Zwei Hyphenkorper (mehrkernige Zellen, 
die sich durch Sprossung vermehren kénnen), legen sich aneinander und kopu- 
lieren nahe ihrer Spitze.. Von der Kopulationsstelle aus wird eine Ampulle 
vorgetrieben, die den gesamten Inhalt der beiden Hyphenkérper (Game- 
tangien) aufnimmt, also auch doppelt soviel Kerne wie jedes Gametangium 
enthalt. Die Ampulle trennt sich von den Gametangien durch eine Wand 
ab und bildet ein dickes Endospor. Sie ist die Zonozygote. Auch in 3 Monate 
alten Zénozygoten fand Rippte (1907), der diese Verhaltnisse bei Entomo- 


_ 1) Beilaufig mag darauf hingewiesen werden, da sich die bei Zygomyceten im all- 
gemeinen seltene Anastomosenbildung unter den Mucoraceen bei Mortierella und Syn- 


cephals findet, beides Gattungen, zu denen Endogone verwandtschaftliche Beziehungen 
zu haben scheint. 
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phthora americana Thaxt. und E. geometralis Thaxt. untersucht hat, noch 
keine Karyogamie. Bei denselben Arten kann nun die Aussprossung der 
Ampulle auch einseitig (aus einem Gametangium), also anisogam erfolgen, 
ohne da sich sonst etwas andert. Andere Arten zeigen leiterférmige Kopu- 
lation von Hyphen; die Zygote wiachst dann aus einem der Arme der Kopu- 
lationsbriicke heraus. — Dauerzellen, die den Zygoten auBerlich gleichen, aber 
asexuell entstehen, also als Azygoten aufzufassen sind, sind in der Gattung 
Entomophthora eine verbreitete Erscheinung. Man vergleiche dariiber die 
Arbeiten von BRErexp (1881), THaxrer (1888), Laxon (1915). — Bei Conidio- 
bolus Bret. geht die Zénozygote aus dem weiblichen Gametangium hervor, 
das gréBer und stirker angeschwollen ist als das mannliche, dessen Inhalt 
es aufnimmt. Der Kopulationsvorgang hat eine entfernte Ahnlichkeit mit 
dem von Absidia spinosa und Zygorrhynchus. Ob Conidiobolus mondézisch 
oder diézisch ist, bleibt zu entscheiden. Die Zygote keimt mit einem oder 
mehreren Keimschliuchen, die sich aufrichten und Konidien abschniiren 
(s. BREFELD 1884). , 

Die Mehrzahl der Empusa-Arten, insbesondere die bekannte E. Muscae 
sind ungeschlechtlich. In den alten abgestorbenen Fliegen entstehen mehr- 
kernige Dauerzellen, die vielleicht als Azygoten zu deuten sind. Zygoten 
kénnen auf isogamem Wege dadurch entstehen, da’ zwei Hyphenkérper durch 
eine Kopulationsbriicke verbunden werden, aus der die Zygote unter Aufnahme 
des Inhaltes der beiden Kopulanten auswiachst. So bei E£. Fresenii Nord. Eine 
Art Anisogamie, die als Adelphogamie bezeichnet werden kann, hat THaxTER 
(1888) — allerdings mit Vorbehalt — bei FE. grylli (Fres.) Thaxt. beschrieben. 
Hier kopulieren zwei durch Querteilung aus einem Hyphenkérper hervor- 
gegangene Schwesterzellen derart, da der Inhalt der einen zur anderen 
iiberwandert, die dann vielleicht zur Zygote wird. Das Verhalten der Kerne 
ist aber noch unbekannt. Wenn es sich wirklich um einen Sexualakt handelt, 
dann wire E. grylli monézisch. Im tibrigen kommen bei der Art auch Dauer- 
zustinde vor, die auf ungeschlechtlichem Wege entstehen. “ 


FaBt man die Entomophthoraceen in einem etwas weiteren Sinne, so 
kann man auch die Gattung Basidiobolus dazurechnen. Auch hier kommt es 
zur Kopulation von Nachbarzellen, die ebenfalls Schwesterzellen (z. B. 
Teilungsprodukte eines Konidiums — s. Erpam 1887; LozwEnTHAL 1903) 
sein kénnen. Nachgewiesenermasen tritt unter geeigneten Kulturbedingungen 
normale Kopulation und Zygotenbildung ein, wenn das Myzel des leicht 
kultivierbaren Pilzes von einer Konidie stammt, die bekanntlich einkernig 
ist. Basidiobolus ist also monézisch. 

Die kopulierenden Kerne sind allerdings nie Schwesterkerne, weil der 
fiir Basidiobolus charakteristischen einfachen (B. Ranaruwm Eid.) oder (B. 
myxophilus R. E. Fr.; s. R. E. Fries 1899) doppelten Schnabelbildung Mi- 
tosen vorausgehen, die méglicherweise mit der Geschlechtsdifferenzierung 
der Kerne irgendwie in Zusammenhang stehen. Die Anisogamie des Basi- 
diobolus iuBert sich darin, daB eines der beiden, durch eine Querwand ge- 
trennten Gametangien anschwillt und aus dem anderen (mannlichen) Plasma 
und Kern aufnimmt. Die Uberwanderung wird durch teilweise Auflésung der 
Querwand erméglicht (s. Fig. 168). Im weiblichen Gametangium bildet sich 
dann die von einer mehrschichtigen Hiille umgebene Dauerzygote aus, in der 
frither oder spiter die beiden Geschlechtskerne kopulieren. Uber den Kern- 
phasenwechsel sind wir nur ganz unvollstandig unterrichtet. Aus Analogie- 
griinden wird man vermuten, daS die Haplophase bei der Teilung des Zygoten- 
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kerns wiederhergestellt wird. So deutet neuerdings Woycroxr (1927) seine 
Bilder, die auf das Vorhandensein von 4 Kernen nach der Kopulation hin- 
weisen, von denen 3 (wie bei Spirogyra) degenerieren sollen. Beweise hierfiir 
durch Chromosomenzihlung, Auffinden des Synapsis- und Diakinesestadiums 


Fig. 168 (nach FAIRCHILD aus GAUMANN). asidiobolus Ranarum, Zygotenbildung. 
z Schnibel mit je einem Kern. 2 Beide Kerne haben sich geteilt. Je einer ist in der 
durch eine Querwand abgetrennten Schnabelzelle. Von den beiden anderen ist der g 
durch den Membranporus zum Q gewandert. 3 Reife Zygote mit diploidem Kern. 


werden nicht beigebracht. Es bleibt also weiteres abzuwarten. Die verhalt- 
nismaBig isolierte Stellung, die Basidiobolus im System einnimmt und seine 
im Vergleich zu den meisten anderen Pilzen auffallend groBen Kerne mahnen 
jedenfalls bei Analogieschliissen zur Vorsicht. 


Anhang: Pericystis apis Maafen. 


Anhangsweise mége hier ein interessanter, durch die eingehende Unter- 
suchung CLaussens (1921) bekannt gewordener Pilz, der Erreger der so- 
genannten ,, Kalkbrut‘‘ der Bienenwaben, besprochen werden, dessen systema- 
tische Stellung durchaus 
unsicher ist. Er zeigt 
gewisse Beziehungen zu 
den Entomophthoraceen, 
weicht aber durch das 
Auftreten — eigenartiger 

Sporenballen in den 
Oogonien von allen be- 


~” kannten Formen dieser 
Fig. 169 (nach CLAUSSEN). ericystis apis. Beriihrungs- Gruppe ab. GAuMANN 


stelle von 9 und ¢ Hyphe. An der Berihrungsstelle : : 
Knickung und kurze Kopulationsfortsitze. (1926) deutet diese Spo 
ren als Ascussporen, 


: nimmt also an, daB das 
Oogonium sich direkt in einen Ascus umwandelt und stellt den Pilz demgemaB 
zu den Protascineen. Wir haben uns hier mit dieser systematisch-phylogeneti- 
schen Frage, deren Lésung vor der leider noch ausstehenden zytologischen 
Untersuchung nicht erwartet werden kann, nicht zu beschaftigen. Der Pilz ist 
streng anisogam. Der Anlage der Sexualorgane geht (wie bei den Mucora- 
ceen) die Berithrung einer mannlichen und weiblichen Hyphe voraus (Fig. 169). 
An der Berithrungsstelle werden kleine Schliuche ausgestiilpt, deren Spitzen 
also in Kontakt sind. Der eine davon wird zum zylindrischen Antheridium, 
der andere zu dem schnell sich vergréBernden, kugeligen Oogonium, das meist 
einem kurzen Stiel aufsitzt (Fig. 170). Noch ehe diese Kugel ihre endgiiltige 
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GrdBe erreicht hat, tritt der Inhalt des Antheridiums in sie iiber (Fig. 171). 
Die ausgewachsene Zygote farbt sich braunlich-griim, verdickt ihre Membran 
und zeigt im Innern eine Zerlegung in zahlreiche runde Ballen (Fig. 172), 
deren jeder in eine groBe Anzahl von Sporen aufgeteilt wird (Fig. 173). 


Aa. 


Fig. 170 (nach CLAUSSEN). Pericystis apis, Frithes Kopulationsstadium. an Antheridium. 
oog Oogonium. 


CLAuSSEN hat festgestellt, daB der Pilz streng diézisch ist (s. Fig. 174). 
Die Sporen sind morphologisch nicht unterscheidbar, aber geschlechtlich deter- 
miniert. Unter 5000 Einspormyzelien, die CLAUSSEN isoliert hat, waren 2454 
weiblich und 2546 mannlich. Das Zahlenverhaltnis der Geschlechter ist also 
1:1. Ein Sporenballen enthalt Sporen beiderlei Geschlechts, aller Wahr- 
scheinlichkeit nach auch im Verhaltnis 1:1. Ob einfache oder multiple 


Bigesh (i: Fig. 172. 
Fig. 171 (nach CLAUSSEN). ericystis apis. Junges Kopulationspaar (Antheridium und 
Oogonium) im Langsschnitt. : 
Fig. 172 (nach CLAUSSEN). Pericystis apis, Antheridium entleert. Oogonium mit Plasmaballen. 


Karyogamie im Oogonium stattfindet und demnach eine oder mehrere Reduk- 
tionsteilungen, wissen wir nicht. CLaussEN hat Anlagen von Sporenballen, die 
noch nicht in die Sporen aufgeteilt waren, zur Keimung gebracht und dabei 
abnorm gestaltete Myzelien erhalten, die durch ihre dicken, mit koralloiden 
Auswiichsen versehenen Hyphen eine auffallende Ahnlichkeit mit den Keim- 
myzelien haben, die BuRGEFF aus Phycomyces-Zygoten (die normalerweise mit 
einem Sporangium keimen) erhalten hat. Sie stellten bald ihr Wachstum ein. 


342 Pilze. 


Fig. 173 (nach CLAUSSEN)? Pericyst’s apis. Oogonium mit Sporenballen. 


Fig. 174 (nach CLAUSSEN). Pericystis apis. a Kopulation in feuchter Kammer an der 
Beriihrungsstelle verschiedengeschlechtiger Hyphen. &@ Junger Fruchtkérper von a, stairker 
vergré Bert, 
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Hier liegen also Stérungen vor, die vielleicht auf dem Vorhandensein diploider 
Kerne und die unter den abnormen Bedingungen unterdriickte Reduktions- 
teilung, vielleicht aber nur auf dem Zusammensein mannlicher und weiblicher 
Kerne beruhen, die sich in ein und demselben Myzel unter Bedingungen be- 
finden, die eine Kopulation nicht gestatten und sich vermutlich gegenseitig 
stéren, wodurch der Stoffwechsel der Zelle in Mitleidenschaft gezogen wird. 


Der Geschlechtscharakter dieser Kiimmermyzelien lie8 sich begreiflicherweise 
nicht bestimmen. 


¢ 


See peed 


Fig. 175 (nach CLAUSSEN). Pericystis apis. a 2,6 3 Hyphen. 


Auf alle Falle ist sicher, daB die beiden Geschlechter genotypisch ver- 
schieden sind und die Trennung durch die Reduktionsteilung erfolgt. Die 
Geschlechtsdifferenzierung auBert sich nicht allein in der Verschiedenheit 
der Geschlechtsorgane selbst, wir haben auch sekundare Unterschiede, die 
an die Geschlechter gekettet und teilweise schon makroskopisch nachweisbar 
sind: das ¢ Geschlecht entwickelt in Petrischalen hoheres Luftmyzel, das sich 
durch einen mehr gelblichen Farbenton von dem weiSen 2 Myzel unter- 
scheidet. Auch im Verzweigungsmodus beider Myzelien sind unverkennbare 
Unterschiede vorhanden, deren Charakter aus Fig. 175 ohne weiteres her- 


vorgeht. 
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II. Ascomycetes. 


Die Ascomyceten sollen hier etwas kiirzer behandelt werden. Das groBbe, 
wenn auch in Anbetracht des Umfanges der Pilzgruppe noch au8erst liicken- 
hafte Material an zytologischen Untersuchungen tiber die Befruchtungs- 
vorginge ist in neuerer Zeit mehrfach kritisch gesichtet und zusammen- 
fassend dargestellt worden. Ich verweise auf die Schriften von Lorsy (1907), 
Vurttemin (1908), Guirtermonp (1913), Kini1an (1920, I), GwyNNE Vav- 
GHAN (1922), Cu. N, Frey (1924), Gdumann (1926), Lrxurré (1926). 

Darin sind auch die phylogenetischen Fragen zu ihrem Rechte ge- 
kommen, die hier nicht behandelt werden kiénnen, da ihre Erérterung aus- 
schlieBlich auf der Grundlage der uns allein beschaftigenden Sexualvorgange 
zu keinem ersprieBlichen Erfolg fithren wiirde. Ist es doch z. B. fast allgemein 
anerkannt, daB bei den Discomyceten der Bau der Apothezien fiir die Be- 
urteilung der Verwandtschaftsverhiltnisse wichtiger ist als die der Ascus- 
bildung vorausgehenden Prozesse, die innerhalb einer Gattung recht verschie- 
den verlaufen kénnen (vgl. Ascobolus, Humaria). Auch fiir die Protascineen, 
fiir deren systematische Gliederung man bislang die Befruchtungsvorgange 
weitgehend herangezogen hat, machen sich neuerdings Stimmen geltend, der 
Form der Ascussporen und nicht dem Kopulationsvorgang eine maBgebende 
phylogenetische Bedeutung zuzuschreiben (ZENDER 1925, I). Um Mifverstand- 
nissen zu begegnen, sei bemerkt, da im folgenden zwar die groben Gruppen 
in der sich aus phylogenetischen Erwagungen ergebenden Reihenfolge be- 
handelt werden sollen, durch die Reihenfolge, in der die einzelnen Gattungen 
und Arten besprochen werden, sollen aber keineswegs verwandtschaftliche 
Beziehungen zum Ausdruck kommen. Ein groBer Teil der Ascomyceten, 
namlich die, bei denen bisher nur asexuelle Vermehrung bekannt ist, scheidet 
ja ohnehin fiir diese Darstellung aus, in der ich mich darauf beschrinken muB, 
méglichst kurz das herauszuheben, was fiir die Beurteilung der Geschlechts- 
differenzierung und die Fragen der Geschlechtertrennung und Geschlechts- 
bestimmung wichtig ist. 

Uber die beiden letzteren Erscheinungen wissen wir bei den Asco- 
myceten noch sehr wenig. Didézie ist erst in vereinzelten Fallen nachgewiesen; 
es ist zu erwarten, daB fernere Untersuchungen hier noch viel Neues beibringen 
werden, und da vielleicht durch systematische Kombinationskultur auch 
das groBe Heer der Fungi imperfecti mit der Zeit weitere Einschrankungen 
erfahren wird. 

Wir stellen hier zunachst einige Tatsachen voran: Die Kopulation ist 
in der Mehrzahl der Fille eine Gametangienkopulation; Vereinigung einzelner, 
freier Gameten ist selten. Bewegliche Geschlechtszellen kommen nicht vor. 

Die Formen der Gametangienkopulation sind auBerst mannigfach; 
von der Isogamie selbstandiger, einzelliger Individuen (Hefen) finden sich 
alle Ubergange zu komplizierten Formen oogamer Geschlechtsdifferenzierung. 
Die Karyogamie ist bei fast allen Ascomyceten streng auf den Ascus lokali- 
siert. Die schon bei den Phycomyceten verbreitete Verzégerung der Kern- 
verschmelzung durch zeitliche Trennung von Gameten- (oder Gametangien-) 
und Kernkopulation erfahrt bei den héheren Ascomyceten eine Erweiterung 
durch drtliche Trennung beider Prozesse und Zwischenschaltung einer 
eigenartigen Diplophase in den ascogenen Hyphen, die durch sich konjugiert 
teilende Paarkerne charakterisiert ist. So kommt es, dab die Geschlechts- 
organe nur am ersten Akt des Geschlechtsprozesses, dem Zusammenkommen 
von 2 und § Plasma und Kernen beteiligt sind und der Endakt, die Karyo- 
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gamie, ebenso wie die unmittelbar darauffolgende Reduktionsteilung ihnen 
entzogen und auf den Ascus verlegt ist. Nur bei den primitiven Typen fallt 
beides noch in eines zusammen, indem hier der Ascus das direkte Produkt 
der Zygote ist. 


Multiple Kernpaarung ist keine seltene Erscheinung; da aber in jedem 
Ascus nur ein Kernpaar kopuliert, kommt multiple Karyogamie in einer Zelle 
bei den typischen Ascomyceten nicht vor. 


Weit verbreitet sind Riickbildungserscheinungen in der Richtung apan- 
drischer und auch parthenogenetischer Entwicklung. 


1. Protascomycetes. 
(Dipodascaceae, Endomycetaceae, Saccharomycetaceae.) 


Charakteristisch fiir die Gruppe ist, da die Zygote unmittelbar zum 
Ascus wird. Die Kopulation spielt sich in der Form der Isogamie und Aniso- 
gamie ab. 


a) Isogame Typen. 


1. Eremascus (Fig. 176). Der Kopulation geht bei£. fertilis Stoppel die 
Bildung zweier Schnabel voraus, die an der Spitze verschmelzen. Es kommt 
aber auch eine Art Leiterkopu- 
lation verschiedener Hyphen 
vor. Obwohl die Kernzahl in 
den Hyphen des Evemascus 
variabel ist, sind die Mutter- 
zellen, die die Kopulations- 
schnabel bilden, urspriinglich 
einkernig. Jeder der beiden 
Kerne dieser Mutterzellen gibt 
durch Teilung einen Gameten- 
kern ab, die beide in die kuge- 
lig anschwellende Kopulations- 
briicke wandern, um dort mit- 
einander zu verschmelzen. Die- 
ser kugelige Koérper, an dessen 
Bildung sich beide Schnabel 
gleichmaBig beteiligen, trennt 
sich durch eine oder zwei an 
der Spitze der Gametangien 
liegende Wande ab und wird 
unmittelbar zum achtsporigen 
Ascus. Da, wo die ,,Schnabel* 
den Mutterzellen aufsitzen, Fig. 176 (nach GUILLERMOND). “remascus fertzlis. 


; pS 1—3 Kopulation zweier Nachbarzellen. 4 Kopu- 
entsteht bei Evemascus fertilis lation zweier, von verschiedenen Hyphen stammen- 


keine Querwand, wohl aber bei der Zellen. 5 Zwei Ascogone (Asci) mit diploiden 
Evemascus albus Kidam, der Kernen. o—y7 Asci mit 8 Sporen, direkt aus 
sich ferner dadurch unterschei- Ascogonen hervorgegangen. 

det, daB die Schnibel weit 

linger sind und sich spiralig umwinden, eine Erscheinung, die wir schon 
bei den Suspensoren einiger Mucoraceen fanden, und die uns noch verschie- 
dentlich bei Ascomyceten begegnen wird. Hine scharfe Gliederung in Gamet- 
angien und Suspensoren laSt sich allerdings bei Eyemascus nicht vornehmen. 
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Parthenogenetische Ascusentwicklung kommt namentlich in erschépften 
Kulturen vor, doch schreiten solche Asci nicht zur Bildung der normalen 
8 Sporen (s. Sroppet 1907, GuitteRMoND 1909, II). 


Schema des Entwicklungsganges: 


es Gametangium me 
moniz. Myzel ‘. Zbnozygote 8 sporiger 
i R Ascus 
i Gametangium Baryogamie) penea! 


2. Endomyces fibuliger Lindn., u. a. Die Kopulationsvorginge konnen 
wie bei Evemascus fertilis beginnen. Es kann auch zur Gametangienkopulation 
kommen, die Karyogamie bleibt aber aus. Die Gametangien entwickeln sich 
selbstindig zu viersporigen Asci, meist wird dabei eines in der Entwicklung 
unterdriickt. Der Ascus ist stets von Anfang an einkernig. Ebenso haufig 
wie diese Vorgiinge, die als Reminiszenzen an eine echte, nach dem Evemascus- 
Schema vor sich gehende Kopulation gedeutet werden, findet sich aber Ent- 
stehung der Asci ohne jede Spur von Kopulationsdsten. Die jungen Asci 
sind dann einfache seitliche, konidienartige Ausstiilpungen von Hyphen, die 
kugelig anschwellen und, nachdem ihr Kern 2 Teilungsschritte durchgemacht 
hat, die 4 Sporen ausbilden. Auch interkalare Asci kommen vor, die in seltenen 
Fallen kettenférmig in Reihen entstehen (s. GuiLLtERMoND 1909, IT). 

Ganz ahnliche Riickbildungserscheinungen, die zum vélligen Verlust 
der Karyogamie, aber doch noch zur Ausbildung von Kopulationsasten gefiihrt 
haben, die in seltenen Fallen auch in offene Verbindung treten, finden sich 
bei Endomyces Lindnerii Saito (MANGENOT 1919, 1922), der ebenfalls unmittel- 
bar durch Sprossung seine viersporigen Asci erzeugen kann. JUEL (1921) ver- 
mutet bei E. deceprens Tul. ausnahmsweise noch echte Kopulation, die Regel 
ist aber auch hier parthenogenetische Entstehung der Asci. Bei den iibrigen 
Endomyces-Arten fehlt jede Andeutung von gepaarten Kopulationshyphen 
und sexuellen Anastomosen. Die primare Einkernigkeit des Ascus ist wenig- 
stens fiir einige dieser Formen sichergestellt; es liegt also echte (generative) 
Parthenogenesis vor. Ich begniige mich damit, die wichtigsten dieser Arten 
aufzuzahlen: 


Endomyces anomalus (Hansen) Zender+) (= Willia anomala Hansen) 
(Hansen 1902). 

. belgicus (Lindner) Zender (= Willia belgica Lindn.) (LINDNER 
1909). 

. bisporus O. Beck (BEcK 1922). 

. capsularis Guill. (GUILLERMOND 1909, II). 

. Chodati Zender (ZENDER 1925, I). 

. coprophilus Mass. et Salm. (Massee und Satmon 1901). 

. cruzi Mello et Paes (MELLo und Pazs 1919). 

. Grigorakianus Zender (= Willia A Grigoraki et Péju) (GRrI- 
GORAKI und Prsu 1922). 

- Horde: Saito (Sarro 1914, zit. nach ZenpER; MancEnor 1922). 

. javanensis Klicker (= Schwanniomyces javanensis (Kléck.) Zen- 
der) (KiécKkER 1909). 


_ 1) In der Nomenklatur folge ich in der Hauptsache ZENDER (1925), der die 
meisten Arten der Gattung Wila Hansen zu Endomyces zieht mit Ausnahme yon 
W. saturnus Klicker, die zusammen mit Endomyces capsularis Guill. der neuen Gattung 


Williopsis einverleibt wird. Endomyces javanensis und E. Magnusi schlieBt ZENDER von 
der Gattung Exdomyces aus. 


Ascusspore 


my mth fy 
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Endomyces Margaritae Zender (ZenvER 1925, I). 

Ex ee (Weber) Zender (= Willia Odessa Weber) (U. WeBEr 

- Pejuanus Zender (= Willia B Grigoraki et Péju) (GRiGORAKI 
und Pisu 1922). 

. Schneggii (Weber) Zender (= Willia Schnegeii Weber) (U. 
WEBER 1922). 

. Trumpyi Zender (ZENDER 1925, I). 

. valbyensis (Klicker) Zender (= Hansenia valbyensis Klécker) 
(Krécker 1913). 

. nts iit (Zikes) Zender (= Willia Wichmanni Zikes) (Z1KES 


bh omy hy & 


3. Schizosaccharomyces. Durch die Untersuchungen GUILLERMONDS 
(1902) sind wir itber den Entwicklungsgang von Schizosaccharomyces octo- 
sporus Beijerinck, Sch. Pombe Lindner und Sch. mellaceus Jérgensen gut unter- 


a ye ©O© ©€ 
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Fig. 177 (nach GUILLERMOND). Schizosaccharomyces octosporus, 1 Zwei Zellen vor der 
Kopulation. 2—4 Bildung der Kopulationsbriicke. s5—6 Kernkopulation. 7 Diploider 
Kern im Kopulationskanal. 8 Erweiterung des Kopulationskanals. 9 Acht Kerne, her- 
vorgegangen durch dreimalige Teilung des Zygotenkerns, 10, 1 Achtsporiger Ascus. 


richtet. Wir beginnen mit ersterem. Es handelt sich um einen einzelligen 
Organismus, dessen einkernige Zellen sich nach vorangegangener Mitose durch 
Querteilung vermehren: Die geschlechtliche Fortpflanzung besteht in der Ver- 
bindung zweier Zellen durch eine kurze Kopulationsbriicke, in die die beiden 
Kerne einwandern, um dort zu verschmelzen (Fig. 177). Die Briicke erweitert 
sich und erreicht haufig den Durchmesser der kopulierten Zellen, so daB die 
urspriinglich hantelférmige Zygote die Form eines langlichen, an beiden Enden 
abgerundeten Schlauches erhalt. Der diploide Kern teilt sich sogleich; in 
3 Teilungsschritten entstehen 8 (haploide) Kerne, die zu Zentren von 8 Sporen 
werden (Fig. 177, 9—11). Das Plasma wird zur Sporenbildung nicht vollstandig 
aufgebraucht, ein Teil bleibt als Epiplasma zuriick. So ist die Zygote zum As- 
cus geworden. Bei der Keimung schwellen die Sporen an und werden zu vege- 
tativen, sich wieder durch Querteilung vermehrenden Zellen. Dieser typische 
Entwicklungsgang kann allerlei Abweichungen erfahren. Nicht selten unter- 
bleibt im Ascus der dritte Teilungsschritt; dann entsteht ein viersporiger 
Ascus. Ausnahmsweise kommen auch andere Sporenzahlen vor, so dai im 
ganzen deren Zahl zwischen 1 und 8 schwankt; in diesen Fallen degenerieren 
vermutlich einer oder einige Kerne. Unter Bedingungen, die der Kopulation 


nicht giinstig sind (z. B. Kultur in Traubensaft), kann es wohl zur Bildung von 
Kopulationsschliuchen kommen, die verhaltnismaBig lang werden konnen 
und, wenn sie aufeinanderstoBen, oft jeder einzelne sich zu einem viersporigen 
Ascus entwickeln. Es scheint hier eine gegenseitige Reizung vorzuliegen, die 
sich in Ermangelung des Kopulationsprozesses in Form der Parthenogenesis 
auswirkt. Die Erscheinung zeigt zugleich, daB die Faktoren, die die vorberei- 
tenden Schritte des Kopulationsaktes (Bildung der Kopulationsschlauche) 
auslésen, qualitativ oder mindestens quantitativ andere sein miissen als die- 
jenigen, die die Kopulation selbst bedingen, eine Tatsache, die uns vom Stu- 
dium der Mucoraceen her ja bereits gelaufig ist. 

Nur selten kommt es zu parthenogenetischer Ascusbildung ohne vorherige 
Kopulationsversuche. — GuiLLeRMonpD (1902, 176) hat in seltenen Ausnahme- 
fallen die Kopulation dreier Zellen gesehen, macht aber leider weder tiber 
das Verhalten der Kerne noch iiber die Zahl der entstehenden Sporen Angaben. 

Da Schizosaccharomyces octosporus ein einzelliger Organismus ist, die 
Einzelzelle also Individualcharakter hat, und da, wie wir sahen, zwei Zell- 
individuen sich im (hologamen) Kopulationsakt miteinander vereinigen, so 
ist der Pilz als didzisch zu bezeichnen1). Die Frage ist nun, ob diese Diézie 
genotypisch bedingt ist oder nicht. 

Nachdem BrtJsERINCK (1897, 1899), der Entdecker des Pilzes, sporo- 
gene und asporogene Rassen isoliert hatte, konnte die Vermutung auftauchen, 
daB die letzteren nichts anderes seien als Klone, denen das Vermégen zur 
Ascusbildung vielleicht nur deshalb abging, weil ihnen der genotypisch diffe- 
rente Partner zur Kopulation fehlte. Schon 1895 hatte jedoch ScHIONNING, 
der Entdecker der sexuellen Fortpflanzung der Hefen, bei Schizosaccharo- 
myces Adelphogamie (Kopulation von Schwesterzellen) angegeben, und 
GUILLERMOND (1902) hat durch sorgfaltige Verfolgung der Teilungsvorgange 
und der Kopulation deren Vorkommen bestiatigt?). Ich selbst habe eine gréBere 
Zahl von Ascussporen und vegetativen Einzelzellen aus einer stark zur Ascus- 
bildung neigenden Kultur isoliert und mich davon iiberzeugt, da die daraus. 
gewonnenen Klone unter geeigneten Kulturbedingungen in reichstem Mae 
Kopulationen und normale Ascusbildung zeigten. Daf die Neigung zur Ascus- 
bildung in Kulturen verschiedener Herkunft sehr verschieden groB sein kann, 
auch wenn sie unter ganz gleichen Bedingungen kultiviert werden, konnte ich 
ebenfalls bestatigen. Natiirlich kénnen auch Zellen sehr entfernter Verwandt- 
schaft miteinander kopulieren. Von genotypisch bedingter, physiologischer 
Geschlechtsdifferenzierung, also Diézie etwa nach dem Muster von Mucor Mu- 
cedo oder Phycomyces kann demnach bei Schizosaccharomyces octosporus nicht 
die Rede sein. Der Entwicklungsgang verliuft somit nach folgendem Schema: 


Gametangium 


\ 
Ascusspore — vegetative Zelle ~ a Zygote (Ascus) —— Ascus- 


Se R “Spore 
‘SS 


Gametangium 


iD) fb Ava, 2 
_ , 2) Da es vorkommt, daB zwei Schwesterzellen schon zur Kopulation schreiten, ehe 
sie sich voneinander getrennt haben, so ist die Didzie keine strenge. Bei Organismen 
wile Schizosaccharomyces, die zur Bildung von Zellketten neigen, ist eine scharfe Unter- 
Scheidung von Mondzie und Didzie (im phaenotypischen Sinne!) iiberhaupt nicht még- 
lich. Auf eine Diskussion des Individualbegriffs, der mit diesen Fragen eng zusammen- 
hangt, will ich hier nicht eingehen. 
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Schizosaccharomyces Pombe und Sch. mellaceus weichen nicht wesentlich 
von Sch. octosporus ab. Bei beiden findet sich isogame Kopulation, die Zygote 
behalt aber in den meisten Fillen Hantelform. Die Karyogamie spielt sich 
im Kopulationskanal ab; die beiden (haploiden) Tochterkerne des Zygoten- 
kerns wandern jeweils in eine der kopulierten Zellen, um sich dort nochmals 
zu teilen. So entstehen in der Regel nur viersporige Asci. Parthenogenetische 
Ascusbildung ist hiufiger als bei Sch. octosporus, insbesondere findet man 
éfter Zellen, die ohne Andeutung von Kopulationsschliuchen unmittelbar 
Ascussporen bilden. Adelphogamie ist nicht ganz sicher nachgewiesen, 
Kopulation von Nachbarzellen einer Kette aneinander haftender Individuen 
findet aber unzweifelhaft statt. Dem gleichen Schema diirften sich auch die 
weniger genau untersuchten Sch. formosensis Nakazawa, Sch. sautawensis 
Nakazawa und Sch. A phalarae Calthae Sule einreihen, wihrend Sch. nokkoensis 
nur auf parthenogenetischem Wege Asci zu bilden scheint, und einige andere 
Arten auch diese Fahigkeit eingebiiBt haben. 

4. Zygosaccharomyces. BarkeER (1901), der die Gattung aufgestellt 
hat, hat die geschlechtliche Fortpflanzung der jetzt als Z. Barkeri Sace. 
bezeichneten Art genau beschrieben. Sie unterscheidet sich in nichts von der 
des Schizosaccharomyces Pombe. Da BARKER mit einem Klon gearbeitet hat, 
ist auch hier genotypische Diézie ausgeschlossen. Was die Bedingungen der 
Kopulation anlangt, so fand Barker, da8 sie nach Ubertragung der Zellen 
aus dem tiblichen Bierwiirzenahrboden in destilliertes Wasser sehr iippig 
auftritt, wenn die Wasserschicht diinn, also die Sauerstoffzufuhr nicht ge- 
hindert ist. Barker hat ferner unter gewissen Kulturbedingungen (Nahr- 
lésung mit 2% Pepton, 1% weimsaurem Ammonium und anorganischen 
Salzen) starke Aussprossung von Kopulationsschliuchen ohne nachfolgende 
Kopulation beobachtet. Uber Parthenogenesis macht er keine Angaben, sie 
kommt aber bei zahlreichen anderen isogamen Arten der Gattung vor, deren 
Zygoten-(Ascus-)bildung mit der von Z. Barkeri in allen Hauptpunkten tiber- 
einstimmt (hantelférmige Zygoten, in jeder kopulierten Zelle gewohnlich 
2 Sporen, Schwankungen der Sporenzahl von 1—4 [5]). Es sind in der Haupt- 
sache folgende Arten: Z. Cavarae (s. Rovio 1924), Z. javanicus de Kruijff, 
Z. japonicus Saito, Z. lactis a Dombrowski, Z. major Takahashi und Yukawa, 
Z. mandschuricus Saito), Z. mellis acidi Richter, Z. priorianus Klécker. An- 
hangsweise mag noch die Hefe ,,F“‘ von PEARcE und Barker (1908) hier er- 
wahnt sein, die auch zuZygosaccharomyces gehort, ferner der durch eigentiim- 
liche Involutionsformen ausgezeichnete Saccharomyces Bailit Lindner (1893). 
Auf die anisogamen Arten der Gattung wird erst unten einzugehen sein. 

5. Debaryomyces globosus Klicker. In den beiden Erweiterungen der 
hantelformigen Zygote entsteht je eine warzige Ascusspore. Kopulation von 
Schwesterzellen bzw. einer Mutterzelle und der an ihr durch Sprossung ent- 
standenen kleineren Tochterzelle (Paedogamie) ist haufig. Nicht selten ent- 
steht nur eine Ascusspore, in die nach GuintERMoND der Zygotenkern 
ohne vorherige Teilung einwandern soll! Die Kopulationsaste enden oft blind; 
die betreffende Zelle entwickelt sich dann parthenogenetisch zum einsporigen 
Ascus (GUILLERMOND 1910, I). 

6. Nematospora Lycopersici Schneid. (Scunemer 1916, 1917) und 
Coccidiascus Legerii Chatt. (CHarron 1913), zwei durch eigentiimliche spindel- 
férmige Ascussporen ausgezeichnete Hefen (und vermutlich auch Nemato- 
spora Phaseoli Wing. [WiNGARD 1925]), bilden ihre Asci auch durch iso- 


1) Sarto (1916, 11) weist darauf hin, daB bei dieser Art Andeutungen von Aniso- 
gamie vorkommen: die Kopulationsfortsitze entstehen nicht gleichzeitig, der eine ist regel- 
mafig langer als der andere. 
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game Kopulation. Bei ersterer sind es Nachbar-(vielleicht Schwester-)zellen, 
ie kopulieren. 
Re es Saccharomycodes Ludwigit Hans. u. a. Die sexuelle Fortpflanzung 
dieser Hefe weicht von allem bisher Beschriebenen dadurch ab, daB es hier die 
Ascussporen sind, die unmittelbar zu Gameten werden und kopulieren (Fig. 178). 
Ein Ascus enthilt deren zwei bis vier. Sie kénnen sich im Ascus paarweise 
durch Kopulationsbriicken vereinigen oder durch mehr oder weniger lange 
Kopulationsschliuche mit Sporen benachbarter Asci verbunden werden. 
Das Kopulationsprodukt treibt von der Briicke aus einen kurzen Keim- 
schlauch, der sich durch Abtrennung von Zellen vegetativ vermehrt. Keimung 
von Ascussporen ohne vorausgehende Kopulation ist haufig. HaNnsEn 
hat von dem Pilz sporogene und asporogene Rassen isoliert. — Uber das 
zytologische Verhalten gibt GuitterMonp (1905, IT) folgendes an: Der Ascus 


Fig. 178 (nach GUILLERMOND). Saccharomycodes Ludwigit. Kopulation der Ascussporen 
im Ascus. Kernverschmelzung in der Kopulationsbriicke. Unten links Kopulation zweier, 
aus verschiedenen Asci stammender Ascussporen. 


ist urspriinglich einkernig. Der Kern teilt sich, die beiden Tochterkerne 
ebenfalls. Diese 4 Kerne werden die Kerne der Ascussporen. Bis dahin ver- 
halt sich also der Ascus scheinbar genau so wie der einer asexuellen Saccharo- 
myces-Art. Nun folgt aber die Kopulation: je ein Kern wandert in die Kopu- 
lationsbriicke, wo die Karyogamie stattfindet. Vor der Abtrennung der 
ersten Keimschlauchzelle muB eine Teilung des Zygotenkerns erfolgen, 
denn die Zygote ist fahig, mehrmals hintereinander zu sprossen. Nehmen 
wir diese Schilderung als richtig an — tatsichlich liegt kein Grund vor, an 
der Richtigkeit der sehr eingehenden und exakten Beobachtungen GuILLER- 
monps (1902, 1903, II, 1905, IT) zu zweifeln —, so mu8 zunichst als eine héchst 
bemerkenswerte Tatsache hervorgehoben werden, daB bei Saccharomycodes 
Ludwigi die Kernkopulation nicht im Ascus stattfindet, sondern in ein anderes 
Stadium verlegt ist. Wohl gibt es bei den Ascomyceten und besonders bei den 
Protascomycetes Fille, in denen die Karyogamie im Ascus fehlt. Dann fehlt 
aber, soweit wir bisher wissen, fast immer auch der Sexualakt1). Saccharo- 

1) 8. Lanomyces §, 361. “3 : 
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mycodes wiirde also in dieser Beziehung zusammen mit einigen gleich noch zu 
erwihnenden Arten eine unter den Ascomyceten einzig dastehende Gruppe 
bilden. Eine weitere, noch ungeklarte Frage ist die, wie der Kernphasen- 
wechsel verlauft. Ist die erste Teilung des Zygotenkerns eine Reduktions- 
teilung? Wenn ja, dann wire auch die Reduktionsteilung hier auf ein Stadium 
verlegt, wo sie sich sonst bei den Ascomyceten nicht findet; leider liegen iiber 
diese erste Teilung keine genaueren Untersuchungen vor. Wenn nein, dann 
miiBten wir mit einer Generationsfolge von diploiden Kernen rechnen. Unter 
diesen Umstinden kénnte der primire Kern des Ascus diploid sein und die 
Reduktion der Chromosomenzahl im Ascus erfolgen, so da8 sich der Pilz 
wenigstens in dieser Beziehung dem normalen Schema einreihen wiirde. So 
deutet GuILLERMOND (1905, II) die Vorginge. Die Generationenfolge diploider 
Kerne wire aber auch etwas hichst Beachtenswertes, da sie bisher bei 
keinem anderen Pilz sicher bekannt ist. Nichtsdestoweniger besteht kein 
Grund, eine solche Méglichkeit a limine abzulehnen. Doch bleiben auch 
dann noch einige Punkte ungeklirt. Die Ascussporen des Saccharomycodes 
Ludwigit kénnen ja auch ohne Kopulation keimen und sich vegetativ 
vermehrende Zellen erzeugen. Diese miiSten dann haploid sein und wir 
hatten im Entwicklungsgang des Pilzes diploide und haploide vegetative 
Stadien. Was wird aus letzteren? Bleiben sie dauernd yegetativ, so dab 
wir in ihnen vielleicht Hansens (1900) asporogene Rassen zu sehen haben? 
Oder kénnen sie Asci bilden, deren 4 Sporen dann aber ohne Reduktions- 
teilung entstehen? Kénnen in diesen Asci die Sporen auch kopulieren oder 
keimen sie stets ohne Kopulation? Wenn das der Fall ware, dann ware zu 
erwagen, ob die von GuILLERMOND (1902) beschriebene ,,apogame Varietat™ 
des Pilzes vielleicht nichts anderes war als eine solche isolierte haploide 
Phase. Das Ausbleiben der Kopulation der Sporen eines von vornherein 
haploiden Ascus miiBte man erwarten, wenn normalerweise durch die Re- 
duktionsteilung eine genotypische Geschlechtertrennung vorgenommen wiirde. 
Obwohl gewisse Anzeichen dafiir vorliegen, daB nicht zwei beliebige Ascus- 
sporen miteinander kopulieren kénnen, so fehlt es doch noch durchaus an 
einem Beweis fiir die genotypische Sonderung zweier Geschlechter. 

Ohne zu diesen Fragen eine bestimmte Stellung zu nehmen, was zur 
Zeit nicht méglich ist, will ich der Ubersichtlichkeit halber unter Weglassung 
aller beobachteten Abweichungen vom normalen Entwicklungsgang, so wie 
er sich nach GuinterMonps Auffassung darstellt, ein Schema geben: 


Ascusspore oe Ascusspore 

ve ~~ Ascusspore 

Zygote ———> vegetative Phase —-_—> Ascus RO ——— —_ 

v4 oe ee awe ve Ascusspore 

Ascusspore “C Ascusspore 
Unter den vorkommenden Abweichungen bemerkenswert ist das ge- 
legentliche Vorkommen erneuter Ascusbildung unmittelbar nach der Kopu- 
lation der Ascussporen. In diesem Falle wird also die vegetative Phase véllig 

unterdriickt. p 
Was nun die anderen Formen mit Ascussporen-Kopulation anlangt, so 

. =; 66 

handelt es sich um zwei von WortMANN als ,,Hefe Johannisberg’ I und IT 
beschriebene Arten, ferner um Saccharomyces bayanus Sace., S. Chevaleri 


Guill., S. ellipsoideus Hansen, S. intermedius Hansen, S. Lindner Guill., 
S. Manginii Guill., S. turbidans Hansen, S. validus Hansen, S. vint Muntzir 
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Kayser, S. willianus Sacc., ,,Hefe von Pulque Nr. 2“ Guill. und Willia Sa- 
turnus Klicker (= Williopsis Saturnus [Kléck.] Zender) (GUILLERMOND 
1914, 1917; Marcuanp 1913). Bei allen kommt auch (teilweise stark tiber- 
wiegend) Keimung der Ascussporen ohne vorausgehende Kopulation vor. Zyto- 
logisch gepriift sind bisher nur ,, Johannisberg LI (HANSEN [1902] hat beob- 
achtet, daB eine Ascusspore unmittelbar wieder zum Ascus werden kann) und 
Willia Saturnus (GuitteRMoND 1905, I; 1910, [1), wobei sich fiir erstere ein 
sehr bemerkenswertes Verhalten ergeben hat: die Kernkopulation wird oft bis 
zur Zygotenkeimung hinausgeschoben, ja sie kann auch da noch unterbleiben, 
und die beiden Kerne machen eine simultane Teilung durch. Von den beiden 
hierdurch entstehenden Kernpaaren wird eines dem sich abtrennenden Ende 
des Keimschlauches zugeteilt, das andere verbleibt in der Zygote. Sollte dies 
der Anfang einer Paarkerngeneration sein, wie sie bei den héheren Ascomyceten 
und den Basidiomyceten vorkommt? (vgl. auch Nadsoma S 354). 


b) Anisogame Typen. 


1. Dipodascus albidus Lagh. bildet septiertes Myzel mit polyenergiden 
Zellen. Die Anisogamie des monézischen Pilzes ist noch wenig ausgepragt. 
Ahnlich wie bei Zygnemaceen 
mit Seitenkopulation oder wie 
bei Bastdtobolus wird zunachst 
beiderseits einer Querwand 
je ein breit-schnabelférmiger 
Fortsatz ausgestilpt (Fig. 179, 
1). Ein Teil der Kerne der 
Mutterzelle wandert in den- 
selben ein. Beide Fortsatze 
werden durch Querwande von 
den Mutterzellen abgetrennt 
und verschmelzen an den sich 
beriihrenden Spitzen. Darauf 
wandern die Kerne von einem 
dieser Gametangien in das an- 
ee 179 A ae ere OLE ORD): Dipo- dere iiber, das zum Ascus her- 
aASCUS ALOIAUS. i¢ ntheridium un a 7 
der Kopulation. 2—3 Wopulationtstadion a caneee anwachst. Nur ein 2 und 3 
Ascus mit zahlreichen Kernen, die teilweise aus Kern scheinen zu verschmel- 
dem grofen (in 2 und 3 sichtbaren) diploiden Kern zen, jedenfalls gehen die Kerne 
hervorgegangen sind. 5 Ascus mit zahlreichen (er zahlreichen Ascussporen, 

gute die spater entstehen, aller 
Wahrscheinlichkeit nach auf 
einen diploiden Kern zuriick, der sich im jungen Ascus durch seine GréBe 
hervorhebt (Fig. 179, 2, 3) und sich wahrscheinlich unter Reduktion der 
Chromosomenzahl mehrfach teilt. So entstehen sehr zahlreiche Ascussporen 
(Fig. 179, 4,5). Asci kénnen auch partheno- oder ephebogenetisch entstehen, 
d. h. aus 2 oder J Gametangien, die nicht kopulieren (LaceRuErm 1892, 
JUEL 1902, 1921). 


_ 2. Endomyces Magnusit Ludw. (= Magnusiomyces: Ludwigii Zender) 
(Fig. 180). Weibliche und mannliche Hyphen dieses ebenfalls monézischen 
Pilzes sind schon vor der Kopulation daran kenntlich, da8 erstere angeschwollen 
und inhaltsreich, letztere inhaltsarmer und schlank ist. Beide enthalten gewohn- 
lich 2—3 Kerne. Sie kriimmen sich aufeinander zu und kopulieren mit den 
Spitzen. Kurz zuvor hat der apikale, plasmareiche und einen Kern enthaltende 


7 
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Teil der $ Hyphe durch eine Querwand das eigentliche Antheridium abgetrennt. 
In der weiblichen Hyphe, deren Kerne so verteilt sind, da8 einer an der 
Spitze, die tibrigen im unteren Drittel liegen, erfolgt diese Abgliederung des 
Oogoniums erst nach der Kopulation, sofern sie nicht, was auch vorkommt, 
von vornherein einkernig ist. Der Antheridiumkern wandert iiber und ver- 
schmilzt mit dem weiblichen. Der Kopulationskern wandert nun nach der 
Mitte des Oogoniums und dieses wird zum viersporigen Ascus. Es finden also 
zwei Teilungsschritte statt, durch die ohne Zweifel die Haplophase wieder- 
hergestellt wird. Die ¢ Hyphen entspringen sehr hiufig von derselben Haupt- 
hyphe wie die weiblichen, oft in deren nichster Nahe. Nicht selten kommt es 
vor, da eine Antheridialhyphe sich verzweigt und mehrere Oogonien be- 
fruchtet. Parthenogene- 
tische Entstehung vier- 
sporiger Asci ist haiufig 
(GUILLERMOND 1909, IT). 
3. PEARCE und 
BarKER (1908) haben 
eine Hefe beschrieben, 
die sie ,,Hefe G‘ nen- 
nen, und die auf der 
gleichen Stufe primiti- 
ver Anisogamie steht 
wie z. B. Spirogyra. 
Zwei morphologisch 
gleiche Zellen werden 
durch eine Kopulations- 
briicke verbunden; die 
eine (ménnliche) ent- 
leert ihren Inhalt in 
die andere, aus der 
(wahrscheinlich nach 
Karyogamie und nach- 
folgender Reduktions- 
teilung) ein zwei- (oder 
ein-)sporiger Ascus wird. \ 
4. Z ygosaccharo- i ndomyces Magnusit. 
myers und Debaryomy- i e Panties ST ake perdhrendl — der 
ces. Wie wir oben sahen, Kopulation. 3 Der ¢ Kern ist ins Ascogon iibergetreten. 
sind verschiedene Zygo- 4, 5 Ascogone mit diploidem Kern. 6 Viersporiger As- 
saccharonvyces-Arten cus, direkt aus dem Ascogon hervorgegangen. 
und Debaryomyces glo- : : mae 
bosus isogam. Bei letzterem und bei Z. priorianus finden sich aber schon haufig 
erhebliche GréBenverschiedenheiten der kopulierenden Zellen (namentlich im 
Falle der Paedogamie), die bei Debaryomyces tyrocola Konokotin (1913) sehr 
haufig zu sein scheinen). Bei Debaryomyces Klockerit Guill., D. Matruchoti 
Grigoraki et Péju, Zygosaccharomyces Chevalieria Guill., Z. Nadsomu Guill., 
Z. Pastorii Guill. (= Endomyces Pastorii [Guill.] Zender) Z. (Pichia) fari- 
mosus (Lindn.) Papadakis und einigen von Cusart isolierten, nicht be- 
nannten Formen ist diese GréBenverschiedenheit die Regel, ferner findet 
man stets den Ubertritt des Inhalts der kleineren mannlichen Zelle in die 


1) Hier kann man also von Ubergiingen von der Isogamie zur Anisogamie sprechen. 
Da genotypische Geschlechtertrennung nicht vorliegt, ist das einzige Kriterium, an das 
wir uns vorliufig halten kénnen, das phaenotypische Bild. 
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ibliche!), die zum Ascus wird, der bei Debaryomyces Klockerii und D. Ma- 
a an bei Zygosaccharomyces Nadsonii 1—2 (selten 3 oder 4), bei 
Z. Chevalievii 1—4 und bei Z. Pastorii meist 4 Sporen enthalt (GUILLERMOND 
1911, IT; 1914; 1918; 1919; 1920, I; GuILLERMOND und Pésu 1920; Papa- 
pAkis 1922). Bei allen diesen Arten mit Ausnahme von Z. Chevalierti haben 
GUILLERMOND sowie GRIGORAKI und Pésu nachgewlesen, dab Schwesterzellen 
oder wenigstens nahe verwandte Zellen kopulieren k6nnen. Z. Chevalierit 
kénnte genotypisch didzisch sein, die Herkunft der (jiingeren) 5 und (alteren, 
daher griBeren) 9 Zellen ist wenigstens bisher nicht festgestellt worden. Bei 
allen diesen anisogamen Hefen kommt auch Parthenogenesis vor. 


Fig. 181 (nach Napson und KONOKOTIN). Jadsonia. a Zelle in Sprossung. 4 Zell- 

kern kurz nach der Teilung. c Rechts an der Mutterzelle Ausstiilpung, aus der spiter 

der Ascus hervorgeht. @ Der Kern aus der Tochterzelle ist in die Mutterzelle zuriick- 

gewandert. e Der Inhalt beider Zellen mit den zwei Kernen ist in den jungen Ascus iiber- 

getreten. / Ascus nach der Reduktionsteilung, mit einer Spore, die einen Kern ent- 

halt. In der Umgebung der Spore die drei iibrigen Kerne, die degenerieren. g Ein- 
sporiger Ascus.  Viersporiger Ascus (Ausnahmefall!). 


5. Nadsonia Sydow (= Guillermondia Nads. et Konokotin). Die beiden 
von Napson und Konoxotin (1911, 1913) entdeckten Arten dieser Gattung 
(N. fulvescens und N. elongata) weichen in einem wichtigen Punkte von allen 
anderen Hefen ab: Der Ascus geht nicht direkt aus dem Oogon, sondern 
aus einer Aussprossung desselben hervor. Die Kopulation findet zwischen 
zwei ungleich groBen Zellen statt, von denen die kleinere die durch Sprossung 
entstandene Tochterzelle der groBeren ist (Paedogamie). Der Inhalt dieser 
kleinen Zelle, der wahrend ihrer Bildung aus der Mutterzelle eingewandert 
ist, wandert also wieder zuriick. Die beiden Kerne paaren sich, verschmelzen 
aber im Oogonium nicht. Schon ehe dieser Ubertritt beendet ist, treibt das 
Oogonium an der dem Antheridium gegeniiberliegenden Seite eine kugelige 


1) In ganz seltenen Ausnahmefillen hat GUILLERMOND (1919, 469) bei Z. Pastor7z, 
einmal (1918, Taf. 6, Fig. 48) auch bei Z. Nadsonii, Wanderung in umgekehrter Richtung 
und Entstehung des Ascus aus der kleinen Zelle beobachtet. 
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Aussprossung, die dann spater den gesamten plasmatischen Inhalt beider 
Geschlechtszellen mitsamt dem Kernpaar aufnimmt und sich durch eine 
Wand abtrennt. Dieses Gebilde wird zum Ascus. Wie Napson und Kono- 
KOTIN neuerdings (1926) festgestellt haben, findet hier die Karyogamie statt, 
der diploide Kern teilt sich, und es entstehen vier Kerne. Nur auBerst selten 
werden dagegen auch vier Sporen ausgebildet; die Regel ist, da& nur eine 
entsteht. Sie erhalt einen der vier (haploiden) Kerne, wihrend die anderen zu- 
grunde gehen. Die Fig. 181 a—h erlautern diese Vorginge. 

Bei Nadsonia begegnet uns also zum ersten Male in einwandfreier Weise 
die lokale Trennung der Kopulation der Geschlechtsorgane und der Karyo- 
gamie. Oogonium und Ascus fallen nicht mehr in eins zusammen. Ascogene 
Hyphen und konjugierte Teilungen fehlen zwar noch, aber die erste Andeu- 
tung einer Paarkernphase ist vorhanden. DaS gewohnlich nur eine Ascus- 
spore zur vollen Entwicklung kommt und die Kerne degenerieren, ist sicher 
eine Riickbildungserscheinung, die darauf deutet, daB die Vorfahren der 
Nadsonia viersporige Asci gehabt haben. Derlei Vorginge haben sich ja sehr 
oft bei den Thallophyten ereignet (Conjugaten, Fucaceen, Chara, andere 
Saccharomycetaceen u. a.). Ich glaube nicht, daB das Verhalten der Nadsonia, 
wie Napson (1911) das will, zu dem Schlusse berechtigt, daB die Gattung von 
héheren Ascomyceten abgeleitet werden miisse. 


Mehrfach ist in den vorstehenden Zeilen auf die weite Verbreitung der P ar- 
thenogenesis bei den Protascales hingewiesen worden. Unter den Saccharo- 
myceten gibt es nun wie bei Endomyces eine ganze Reihe Formen, die wohl 
Asci bilden, aber eigentliche Sexualakte, insbesondere die Karyogamie viéllig 
vermissen lassen. Dabei kommt es vielfach zu vergeblichen Kopulations- 
versuchen, indem mehr oder weniger lange Schlauche gebildet werden, die 
sich wohl gelegentlich beriihren und aneinanderhaften kénnen, aber nie zur 
offenen Kommunikation kommen. Solche ,,Reminiszenzen‘’ an echte Sexual- 
akte der Vorfahren beschreiben L. Rose (1910) fiir zwei, an Hichen gefundene 
(offenbar identische) Hefen, die ,,Hefe E* und ,,Hefe F“‘ genannt werden, und 
fiir Torulaspora Delbriickii Lindner, DomBrowsx1 (1910) fiir Saccharomyces 
lactis y Dombr., besonders eingehend GUILLERMonD (1911, I; 1912) fiir Schwan- 
niomyces occidentalis Klécker. Die Zellen mit den fehlgeschlagenen Kopu- 
lationsschlauchen werden dann zu Asci. Sehr haufig sind nun auch die letzten 
Spuren des Sexualakts geschwunden, und wir sehen, da eine einkernige 
vegetative Zelle sich unmittelbar in einen Ascus verwandelt. Saccharomyces 
cerevisiae Hansen und S. pastorianus Hansen sind bekannte Beispiele hierfiir. 
Thnen reihen sich andere Saccharomyces-Arten, Vertreter der Gattungen 
Saccharomycopsis Schjénning, Hansenia Lindn., Pichia Hansen, Nemato- 
spora Pegl. u. a. an. 


Eine Kopulation von mehr als zwei Geschlechtszellen ist bei den 
Protascales selten. Stoppet (1907) hat bei Evemascus fertilis drei Kopulations- 
iste aneinandertreten sehen, die weiteren Stadien aber nicht verfolgen kénnen. 
Hansen (1891) hat fiir Saccharomycodes Ludwigit angegeben, dab Kopulation 
von drei, ja vier Ascussporen keine seltene Erscheinung sei, was indessen 
GUILLERMOND (1905) nicht bestitigen konnte. Letzterer fand nur in ganz 
vereinzelten Fallen eine Verbindung von drei Sporen, nie von mehr ; in einem 
solchen Kopulationsprodukt sah er einmal mitten im Kopulationskanal einen 
einzigen Kern, der also aller Wahrscheinlichkeit nach triploid ice 

Uber die Bedingungen der Kopulation und Sporenbildung der Hefen 
ist viel. gearbeitet worden, namentlich von E. Cur. Hansen (verdffent- 
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licht hauptsichlich in den Comptes rendus des Carlsberg-Laboratoriums, 
Bd. 1ff., 1883ff.), Sarro (1916), Ornixers (1924). Voraussetzung fiir 
die Sporenbildung ist im allgemeinen ein gewisser Hungerzustand der 
Zelle; toxische Kinfliisse, hervorgerufen durch Anreicherung von Stoff- 
wechselprodukten wirken férdernd; notwendig ist auch guter Sauerstoff- 
zutritt. Uber den Einflu8 der Temperatur, Feuchtigkeit, des pH usw. liegen 
zahlreiche Untersuchungen vor. Neben Hansens bekannter Gipsblockmethode 
zur Erzielung von Sporen hat sich gut bewahrt der Agar von GoRopKOWA 
(1908) (1% Agar-Agar, 1% Pepton, 1% Fleischextrakt, 0,5% Kochsalz, 
0,25% Glukose) und wird in neuerer Zeit viel verwandt. Die Kulturen auf 
Mohren- oder Kartoffelscheiben sind ebenfalls fiir manche Formen gute 
Mittel, die Kopulation auszulésen. 


2. Kuascomycetes. 
Oogonium (Ascogon) und Ascus fallen bei dieser Gruppe nicht mehr 
in eins zusammen. Die bei Nadsonia eingeleitete Trennung beider Organe wird 
vergréBert durch Zwischenschaltung der Paarkernphase, die im Ascus mit der 
Karyogamie ihr Ende findet. Wahrend wir tiber diese Karyogamie und die 
ihr folgenden Kernteilungen (bei denen die Chromosomenzahl reduziert wird) 
sowie tiber die Bildung der Ascussporen bei vielen Formen verhaltnismabig 
gut unterrichtet sind, ist das Zustandekommen der Kernpaarung (Kary o- 
zeuxis) noch in sehr vielen Fallen unbekannt. Die normale Kopulation 
von Antheridium und Oogonium (Ascogonium) wird oft durch allerlei andere 
Vorginge ersetzt. Isogamie ist eine verhaltnismabig seltene Erscheinung. 
Charakteristisch fiir sehr viele Euascomycetes sind die hakenférmigen 
Umkriimmungen der aus dem Ascogon hervorsprossenden ascogenen Hyphen. 
Der Haken ist urspriinglich eine Zelle, die em Kernpaar enthalt. Beide Kerne 
teilen sich simultan (konjugiert) (Fig. 1825). Von den so entstandenen 
4 Kernen gelangt einer in die ungekriimmte Hakenspitze, die dann durch 
eine Querwand abgetrennt wird, ein anderer in den Basalteil des Hakens, 
der sich ebenfalls abgliedert (Fig. 182a, rechts). Auf diese Weise kommt ein 
dreizelliges Gebilde zustande, das aus zwei einkernigen und einer subterminalen 
zweikernigen Zelle besteht. Letztere wird zum Ascus. Wenn, wie angenommen 
wird, das urspriingliche Kernpaar des Hakens aus zwei geschlechtsverschie- 
denen Kernen besteht, dann sind die beiden Kerne der terminalen und ba- 
salen Zelle auch geschlechtsverschieden, da sie nie Schwesterkerne sind. Da- 
durch, da8 die Terminalzelle mit der basalen in offene Verbindung tritt, 
kommt wieder ein Kernpaar zusammen; diese Fusionszelle kann erneut aus- 
sprossen und unter Hakenbildung wieder einen Ascus erzeugen (Fig. 182d). Im 
jungen Ascus verschmelzen die beiden Kerne (DANGEARD 1894) (Fig. 182c—e). 
Wie Marre (1903) gezeigt hat, verliuft die Teilung dieses diploiden Kerns 
unter Reduktion der Chromosomenzahl. 
Nicht immer kommt es zur Hakenbildung. In einigen Fallen entstehen 
die Asci aus den (zweikernigen) terminalen Zellen der ascogenen Hyphen (s. hier- 
iiber z. B. die Arbeiten von Marre [1905], GuittprMonp [1905], Fav [1905]) 


a) Plectascales. 

Uber die Sexualitat der Plectascales wissen wir noch recht wenig. Wo 
Kopulation von Geschlechtszellen nachgewiesen ist, handelt es sich um 
Gametangienverschmelzung, die sich stets in der Form von Anisogamie ab- 
spielt. Dabei kénnen Antheridium und Ascogon morphologisch tibereinstim- 
men; die Anisogamie findet dann nur darin ihren Ausdruck, daB8 der Inhalt 
des einen in das andere iiberwandert. Sehr weitgehend sind die gestaltlichen 
Verschiedenheiten zwischen beiden in keinem Falle. Uber die Frage, ob es 
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bei Vorhandensein beider Geschlechtsorgane zu einer Verschmelzung und 
Plasmogamie kommt (wir hatten diesen Vorgang den ersten Akt des Sexual- 
prozesses genannt) oder nicht, oder ob gar im Ascogon Karyogamie statt- 
findet, bestehen zahlreiche Kontroversen, auf die hier nicht naher eingegangen 
werden kann. Danemarp (1907, 1915) leugnet diesen ersten Akt durchweg 
und erblickt ausschlieBlich in der im Ascus stattfindenden Karyogamie den 
Sexualvorgang. Diese Auffassung, die Dan@arp auch auf alle héheren 
Ascomyceten ausdehnt, dart heute — in dieser Allgemeinheit wenigstens — 
als erledigt betrachtet werden. 

1. Gymnoascus und Verwandte. Der Sexualakt beginnt damit, daB zwei 
keulenférmige Zellen sich aneinanderlegen, von denen die eine zum Antheri- 
dium, die andere zum 
Ascogonium wird. Das 
Ascogon umschlieBt das 
gerade aufgerichtete An- 
theridium in mehreren 
Windungen oder beide 
umwinden sich spiralig. 
Bei Gymnoascus Reessvi 
Baran. und G. candidus 
auct. hat Date (1903) 
eine offene Verbindung 
zwischen Ascogon und 
Antheridium gesehen und 
gibt den Ubertritt der 
Kerne des letzteren in 
ersteres an. Das Ascogon 
septiert sich dann; aus 
den so entstandenen Zel- 
len sprossen zahlreiche, 
sich verzweigende Hy- 
phen (ascogene Hyphen), 
an deren Enden die acht- 
sporigen Asci entstehen. 

Die beiden genann- 
ten Gymnoascus - Arten 
sind monézisch. Bei eg 
G. Reessii entspringen Jil ae i 
wie bei Evemascus die Z, d : 
Geschlechtsorgane aus 
Nachbarzellen beiderseits 
einer Querwand. Das- 
selbe kommt vor bei G. 
uncinatus Kid. (E1pAm 1883) und G. candidus, doch finden sich namentlich. bei 
letzterem haufig auch Kopulationen zwischen getrennten Hyphen, die sich aber 
gewiB nicht genotypisch unterscheiden. Auch die mit Gymnoascus nahe ver- 
wandten Formen sind, soweit man bei ihnen Sexualorgane gefunden hat, 
mondzisch. Es sind: Ctenomyces serratus Hid. (E1pam 1883), Amaurascus 
verrucosus Kid. (DaNncEarD 1907), Eidamella spinosa Matr. et Dessonv. 
(Marrucnor und Dessonvitte 1901), Aphanoascus cinnabarinus Zeckel 
(DAnGcEARD 1907). DancEarp (1907), der bei Amawrascus und Aphanoascus 
zwei Kerne in den Zellen der ascogenen Hyphen feststellte, behauptet, dab 
bei diesen beiden Gattungen und bei Ctenomyces (Eidamella hat er nicht 


Fig. 182 (nach CLAUSSEN). Pyronema confluens. Ascus- 
entwicklung unter Hakenbildung. Erklirung im Text. 
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untersucht) das Antheridium funktionslos bleibt, also nie mit dem Ascogon 
verschmilzt. Das bedarf der Nachpriifung. 

2. Penicillium und Aspergillus. Uber die Geschlechtsorgane dieser 
beiden Gattungen liegen schon sehr genaue Beobachtungen von DE Bary 
(1870) und Breretp (1874) vor, gegeniiber denen alles Spatere nur geringen 
Fortsehritt bedeutet. Das, was an zytologischen Daten hinzugekommen ist, 
ist in der Tat so unvollstandig und widersprechend, teilweise wohl auch von 
vorgefaBten Meinungen beeinflubt, da8 wir vorlaufig dariiber zur Tages- 
ordnung iibergehen kénnen. Den einfachsten Typ stellt das von BrereLp 
untersuchte Penicillium spec. dar. Die beiden Sexualorgane umwinden sich 
spiralig!), ebenso wie es auch beiGymnoascus vorkommt. Die Anisogamie scheint 
sich also nur darin auszusprechen, da8 der Inhalt des einen in das andere 
iiberwandert, obwohl das nicht 
direkt beobachtet worden ist. 
1| Jedenfalls gehen die ascogenen 

Hyphen nur von einem von bei- 
21 den (dem Ascogon) aus. Das Pe- 
3] rithezium besteht aus einem dich- 
3 
1 
1 


ten Hyphengeflecht von sklero- 
tiumartigem Charakter, das die 
Asci umschlieBt. BREFELD laBt 
die Frage offen, ob Antheridium 
—|—|—j|—]| und Ascogon von derselben Hyphe 
entspringen, obwohl seine Bilder 
dafiir sprechen. Das von Dan- 
GEARD (1907) beschriebene mor- 
1}—|—|—|—)—}—]  phologisch anisogame Penicillium 
vermiculare Dang. kénnte didzisch 
sein. Daf Didzie in der Gattung 
M tatsichlich vorkommt, ist neuer- 
Tab. 9. Reaktion von 12 Einspormyzelien yon dings durch Derx (1925) experi- 
Penicillium luteum aufeinander (nach DeRx). mentell bewiesen worden. DERx 
isolierte von P. luteum (Zukal ?) 
Wehmer einzelne Ascussporen und kombinierte die daraus hervorgegangenen 
Myzelien paarweise. Das Ergebnis von 12 solchen Kombinationen ist in 
Tabelle 9 dargestellt. Die — Zeichen bedeuten Ausbleiben der Perithezien- 
bildung, die Zahlen 1—4 zeigen deren verschiedene Starke an. Wir sehen auf 
den ersten Blick, daB sich die Myzelien in zwei Gruppen ordnen lassen, die 
den beiden Geschlechtern entsprechen?).~Myzelien einer Gruppe bilden bei 
Kombination miteinander keine Perithezien. Damit erscheint die Getrennt- 
geschlechtigkeit erwiesen. Interessant ist die hochgradige Verschiedenheit 
der sexuellen Aktivitaét. Die Stimme E und F vom einen, H und L vom an- 
deren Geschlecht erwiesen sich als besonders aktiv. Ahnliche Erscheinungen 
sind uns ja schon bei den Mucoraceen und Algen begegnet. Welche Stamme 
die mannlichen und welche die weiblichen sind, bleibt noch offen, da DERx ° 
bisher die Anfangsstadien der Perithezienbildung und im Zusammenhang 
damit die Herkunft der mutmaBlich vorhandenen Antheridien und Asco- 
gone noch nicht untersucht hat. — Der einzige Einwand, der sich gegen 
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1) Da8 die Geschlechtsorgane bei den Vertretern der Gruppe sich nicht immer 
spiralig umschlingen, geht aus den Beobachtungen von JOHAN-OLSEN SoPP (1912) an 
Acaulium hervor. 

2) Die Anordnung der Myzelien A—M ist in der Tabelle der Ubersichtlichkeit 
halber geindert; die Bezeichnungen sind dieselben, die DeRx (1926) verwendet hat. 
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DERX’ Untersuchung erheben lieBe, kénnte sich darauf griinden, da8 Derx 
gelegentlich auch bei Kinspormyzelien perithezienartige Bildungen beobachtet 
hat. Diese enthielten indessen keine Asci und werden von Derx wohl mit 
Recht als fehlgeschlagene haploide Perithezien gedeutet, in Analogie mit den 
ebenfalls oft unvollkommen entwickelten Fruchtkérpern, die auf haploiden 
Myzelien von Hymenomyceten beobachtet worden sind (s. dort). 

Die Entwicklung von Penicillium luteum la8t sich sonach durch folgendes 
Schema darstellen: 


Konidientriger 

We L142 
Ascus - 
©-Ascusspore + 9 Myzel -+ Ascogon ~ NG sporen 

(Karyozeuxis / > ascogene Hyphen - Ascus R 

cat (Karyo- hog 
d Ascusspore -> ¢ Myzel - Antheridien gamie) Vas AGcdee 
suet) 

s CJ ren} 


Konidientriger 


Aspergillus (Sterigmatocystis) nidulans Kid. gleicht in den Anfangs- 
stadien der Perithezienbildung weitgehend Gymnoascus Reessii: eine kurze 
angeschwollene Hyphe wird von einer anderen schraubenférmig umwachsen. 
Nach Erpams (1883, I) Schilderungen ist der Pilz monézisch. 

Bei Asfergillus herbariorum Wigg. und A. repens de Bary entsteht zuerst 
eine schraubig gewundene weibliche Hyphe, die sich septiert; die mannliche 
wachst an ihr gewéhnlich von auBen empor und kopuliert wahrscheinlich 
mit ihr an der Spitze. Die oberste Zelle der weiblichen Hyphe fungiert viel- 
leicht als Trichogyne (FRASER und CHAMBERS 1907). Was die zytologischen 
Untersuchungen anlangt (Dancearp 1907, Date 1909, Moreau 1914), so 
kann ich mich dem Eindruck nicht verschlieBen, daB keine davon in allen 
Punkten das Richtige trifft. Die beiden Arten sind monézisch. 

Entwicklung ascogener Hyphen aus dem unbefruchteten Ascogon mag 
bei diesen und anderen Arten, bei denen das Antheridium zu fehlen scheint 
(Aspergillus flavus Lk. u. a.), vorkommen. Da im Ascus Karyogamie be- 
obachtet ist (DANGEARD 1907), so handelt es sich nicht um Parthenogenesis. 
Unter der Annahme, daf im Ascogon Kernpaarung eintritt, die sich in den 
ascogenen Hyphen durch konjugierte Teilung erhalt, wiirden wir die Erschei- 
nung als Parthenozeuxis (s. 8.356) mit nachfolgender Kernkopulation im 
Ascus zu bezeichnen haben. ‘ 

3. Magnusia nitida Sacc. Uber die Entwicklungsgeschichte dieses 
Pilzes berichtet Sattna (1923). Das Ascogon ist einkernig und tragt eine 
Trichogyne. Die mehrzellige mainnliche Hyphe umschlingt die weibliche; 
ihre einkernige Endzelle tritt an der Spitze mit der Trichogyne in Kommuni- 
kation und entleert ihren Inhalt, der durch Vermittelung der Trichogyne zum 
Oogon gelangt. Die offene Verbindung zwischen Trichogyne und Ascogon 
wurde zwar nicht gesehen, es ist jedoch kaum zweifelhaft, daB der zweite 
Kern, der sich zu dieser Zeit im Ascogon zeigt, der Kern des Antheridiums 
ist. So kommt das erste Kernpaar zustande. Nach der Schilderung Sarinas 
teilt sich jetzt das Ascogon in mehrere zweikernige Zellen. Nach Aufhdéren 
dieser Zellteilungen werden die Kernteilungen fortgesetzt. Aus mehrkernigen 


1) Pen. luteum bildet 4—8 Ascussporen im Ascus. 
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Zollen sprossen dann Lied ee g asoogenen Hyphen, die an ihren Enden 
unter typischer Hakenbildung die achtsporigen Asei erseugen, 

Mannliche und weibliche Hyphen sind getrennten Urs » So dab 
der Kindruck der Didzie entsteht, Sarma hat jedoch n , dab 
Kulturen, die von einer Asousspore ausgehen, normale Fruch bilden, 
Danach ist der Pilz also héchstwahrscheinlich mondaiseh, Wenn ich das 
noch nicht als absolut sicher bezeichne, so geschieht es deshalb, weil sich aus 
Sarmas Angaben nicht mit voller Bestimmtheit entnehmen laBt, ob die 
auf Einspormyzelion entstandenen Perithezien und Asci auch sytologisch 
untersucht worden sind. Es wiire ja nicht unmiglich, daB sich die ganze 
Entwicklung zwar auBerlich véllig normal, aber doch ganz im Rahmen der 
Haplophase abspielen Kann. : 

4. Monascus. Durch die Untersuchungen yon Sonrkorra (1909) sind 
wir tiber die Entwicklung von Monascus purpurews Went gut unterrichtet, 
Das weibliche Organ, das hier als Seitenast unmittelbar unterhalb des end- 
stiindigen Antheridiums angelegt wird, gliedert sich in Ascogon und Tricho- 
gyne. Letatere nimmt nach dem Kopulationsakt die mannlichen Kerne 
zunichst auf. Durch eine sich spiter wieder schlieBende Offnung in der Quer- 
wand zwischen Trichogyne und Ascogon wandern die ¢ Kerne in letateres 
und paaren sich dort mit den weiblichen, Diese Kernpaare wandern dann in 
die vom Ascogon aussprossenden ascogenen Hyphen ein; sie vermehren sich 
durch konjugierte Teilungen. Unter Bildung der fiir viele Ascomyceten 
charakteristischen Haken (s. Fig. 182) gehen aus den ascogenen Hyphen die 
achtsporigen Asci hervor. Die Karyogamie findet wie tiblich im jungen Asous 
statt. — Ebenso wie Monascus purpureus verhalt sich der yon SCHIKORRA 
wntersuchte M. ,,.X“* und wahrscheinlich auch M. Barkert Dangeard (1907), 
trotz der auBSerst widersprechenden, hier nicht zu referierenden Angaben, die 


dariiber in der Literatur existieren. Die Angehérigen der Gattung Monascus 
sind also monézisch. 


b) Erysiphales (Perisporiales). 

1, Erystphaceae. Die Mehltaupilze (Sphaerotheca Lév., Podosphaera 
Kunze, Erystphe Hedw. Z., Phyllactinia Lév., Microsphaera Lév., Unctnula 
Lév. u. a.) bilden, wie die Plectascales, geschlossene Perithezien, in denen 
die Asci aber nicht regellos verteilt, sondern parallel angeordnet sind. Die 
Entwicklung des Peritheziums beginnt mit der Kopulation eines einkernigen 
Antheridiwms mit einem einkernigen. grdBeren Ascogon, in das der Kern 
des Antheridiums iibertritt. Aus dem Ascogon entsteht bei Sphaerotheca 
und Podosphaera eine einzige ascogene Hyphe, deren subterminale, zwei- 


kernige Zelle (Hakenbildung!) zum Ascus wird. Bei den anderen Gattungen - 


werden mehrere Asci gebildet. Im Ascus gehen unter Reduktion der Chromo- 
somenzahl die tiblichen Kernteilungen vor sich, wodurch 8 Kerne entstehen. 
Die Sporenzahl entspricht nicht immer dieser Kernzahl; vielfach kommt es nur 
zur Entwicklung von 4 oder 2 Ascussporen. Die zytologischen Prozesse, die 
sich wihrend dieser Vorgiinge abspielen, sind noch sehr umstritten. DAan- 
GEARD, der ja nur die Karyogamie im Ascus als einzigen Sexualakt kennt, be- 
streitet auch bei den Erysiphales die Gametangienkopulation; ihm schlieBt 
sich WinGe (1911) fiir Sphaerotheca Humuli (DC.) Burr. an. Es wire nach dem, 
was Wir sonst von den Ascomyceten kennen, nicht verwunderlich, wenn der 
erste Akt des Sexualprozesses auch bei den Erystphaceen gelegentlich aus- 
bliebe — bei einer Form vielleicht haufiger als bei der anderen —, und wenn 
wir als Ersatz dafiir dann Parthenozeuxis mit nachfolgender Karyogamie im 
Ascus fanden. Da8 das aber nicht allgemeine Regel ist, geht unzweifelhaft 


ee ee i e< das Astogen ist u- 
+ as or te wie das Antheridium und schewillt erst kart vor dem 

ertrtt des mimslithen Kerns am. Ys exteteht mur cine ascogene Byphe. 
deren Vndaste wuss Ascus wid. ees Sere ees ae 


wie 08 stetut, anh tedtee tdawesigcenen, 0 tal noch witht alle Punkte 
gokart und teeereetls ores Ice gehe deshalls nicht naher darani 
— oom nah me secsde Aeration oo desc Toth ot 
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dem Lrestenkern hervergegzngen win. Vie ssesgene Uiyyhe wirde 2iso in 


diesem Ville ktine Kernyaate exthalsen, sondern ¢ Kerne, die sich 
auren F ung vermeusen. Vine Viskustion dieses Uelundes ex- 
scheint mix vorlzahig veris tat. 
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ithezi llem 
Wenn bei Balladyna Rac. und Meliola Fr. die Perithezien auf sexue 
Wege entstehen (was wir bisher nicht wissen), so sind diese Gattungen mo- 
nézisch, da die Perithezien an den Enden von Seitenhyphen sitzen. 


c) Exoascales. 


Uber die Entwicklungsgeschichte der Arten der Gattung Taphrina, die 


die einzige Gattung der einzigen zu der Gruppe gehdrigen Familie der Exo- 
ascaceen ist, war bis vor kurzem 


nicht viel mehr bekannt, als dab 
das in der Wirtspflanze schma- 
rotzende Myzel aus Zellen mit 
Kernpaaren besteht, und dah 
auch die Zelle, aus der der As- 
cus hervorgeht, zwei Kerne ent- 
halt, die dann im jungen Ascus 
verschmelzen; der diploide Kern 
teilt sich darauf in 3 Teilungs- 
schritten. Die so entstehenden 
8 Kerne werden den 8 Ascus- 
sporen zugeteilt (vgl. DANGEARD 
5 ; 1894 I, Ikeno 1903, Juex 1921). 

Fig. 183 (nach WIEBEN). Zaphrina epiphylla. Auf- ie Sporen neigen VAN hefeartiger 
einanderfolgende Kopulationsstadien der Sprof- Sprossung, die schon im Ascus be- 
eon dien ginnen kann, meist aber erst nach 

der Ausschleuderung einsetzt. 

Daf die Kernpaare schon sehr friihzeitig, jedenfalls vor der Anlage des 
Hymeniums, vorhanden sind, hat JuEL (1921) gezeigt (s. auch E. M. Martin 
1924). Meist enthalt jede Zelle 
nur ein Kernpaar, nur bei Ta- 
phrina bullata (B. et B.) Tul. 
kommen deren mehrere vor. Die 
Paarkerne vermehren sich durch 
konjugierte Teilung. Uber die Art 
des Zusammenkommens der zwei 
Kerne, also die Entstehung des 
ersten Kernpaares, haben jiingst 
die Untersuchungen von WIEBEN 
(1927) tiber Taphrina epiphylla 
Sadeb. und 7. Klebahnii Wieben 
Aufschlu8 gebracht. Bei Kultur 
auf SABouRAuDsS Nahragar (1,8% 
Agar, 3% Maltose, 1% Pepton) 
wurde bei diesen Arten beobach- 
tet, da die SproBkonidien, die in den Aussaaten der Ascussporen in groBer 
Menge auftraten und sich stark vermehrten, zum groBen Teil durch schmale 
Kanale miteinander verbunden waren. Die nahere Untersuchung iiber das 
Zustandekommen dieser Briicken ergab, daB eine Konidie eine kleine seit- 
liche Ausstiilpung treibt, die auf eine andere naheliegende Konidie zu- 
wachst, um mit ihr zu verschmelzen (Fig. 183). Durch die offene Ver- 
bindung wandert nun der plasmatische Inhalt der ersteren Konidie in die 
letztere ein, und diese treibt einen Keimschlauch, der unter standiger Ent- 
leerung des riickwartigen Teils und mehrfacher Querwandbildung langere 


Fig. 184 (nach WIEBEN). TZaphrina Klebahniz. 
Kopulierte SproBkonidien mit Keimschlauch. 
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Zeit fortwachst (Fig. 184). Er 
enthalt die beiden Kerne der 
SproBkonidien (Fig. 185 u. 186); 
diese sind also als Gameten zu 
deuten, der VerschmelzungsprozeB 
ist ein Sexualakt. So ist das 
erste Kernpaar entstanden, des- 
sen Abkémmlinge ohne Zweifel 
die in den Myzelzellen des Wirtes 
nachgewiesenen Paarkerne sind, 
und wir haben damit ein ge- 
schlossenes Bild des Entwick- 
lungsganges. Da die Erschei- 
nung nicht auf die beiden von 
WIEBEN genauer untersuchten 
Arten beschrinkt ist, sondern in 
der Gattung Taphrina_ weitere 
Verbreitung hat, machen Wir- 
BENS Befunde an T. Prunt (Fckl.) 
Tul., T. aurea (Pers.) Fr. und 
T. deformans (Berk.) Tul. wahr- 
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Fig. 185 (nach WIEBEN). TZaphrina epiphylla. 
Verhalten der Kerne bei und nach der Kopulation. 


scheinlich. Schon BREFELD (1883, 176) hat tibrigens bei ,,Exoascus alni“ 
(= Taphrina Sadebeckti Johans.) Sporidienfusionen gesehen, sie seiner Ein- 


stellung entsprechend aber na- 
tiirlich nicht als Sexualakte ge- 
deutet. Fiscu (1884, I, 41) er- 
wahnt dieselben und gibt 1885, 
Taf. 1, Fig. 18 ein Bild von 
»Ascomyces endogenus* (= Ta- 


phrina Sadebeckii Johans.), das Fig. 186 (nach WIEBEN). Zaphrina Rae 
Kopulationspaare zeigt, von Keimschlauch mit den beiden Gametenkernen. 


denen aus Hyphen in die Wirts- 


pflanze eindringen. Auch Fiscu deutet das Bild, was begreiflich ist, anders. 
Es geht daraus wohl mit einer an Sicherheit grenzenden Wahrscheinlichkeit 
hervor, da& die intramatrikalen Hyphen des Pilzes von solchen Kopulations- 


paaren herriithren. 

Es konnte nun weiter die Feststellung 
gemacht werden, daB nicht zwei beliebige 
Gameten miteinander kopulieren.  Isoliert 
man eine SproBkonidie und bringt sie zur 
Vermehrung, so lassen sich in einer solchen 
Kultur auch unter giinstigsten Bedingungen 
keine Kopulationen erzielen. Werden von 
den 8 Sporen eines Ascus Kulturen angelegt 
und paarweise miteinander in allen méglichen 
Richtungen kombiniert, so zeigt sich, dab 
je vier davon insofern miteinander iiberein- 
stimmen, als sie bei Kombination mit den 
vier anderen Kopulation ergeben, unterein- 
ander aber nicht. ‘Tabellarisch dargestellt, 
ergibt sich also folgendes Bild (mit 1—8 sind 
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Tab 10. Sexuelle Reaktion der 


Abkémmlinge der 8 Sporen eines 
Ascus von Zafhrina gegeneinander, 


die 8 Sporen des Ascus bezeichnet, ++ bedeutet Kopulation, — deren Aus- 


bleiben) (s. Tab. 10). 
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Damit ist der Nachweis erbracht, daB im Ascus eine Geschlechter- 
trennung erfolgt und die beiden Geschlechter genotypisch verschieden 
sind. Diese Trennung kann durch keinen anderen Prozeb bewirkt werden als 
durch die Reduktionsteilung, fiir deren Stattfinden im Ascus damit ein 
experimenteller Beweis geliefert ist. Aus Analogiegriinden war das wohl sehr 
naheliegend, doch hatte man bisher auf zytologischem Wege infolge der Un- 
cunst der Objekte keine sicheren Belege dafir beibringen kénnen. 


Wiesens Beobachtungen deuten auf Anisogamie Es bleibt aber noch 
zu priifen, ob derjenige Gamet, der seinen Inhalt abgibt, auch stets genotypisch 
verschieden ist von dem, der ihn aufnimmt und den Keimschlauch treibt. 


Wenn, was gelegentlich vorkommt, drei Gameten miteinander kopu- 
lieren, so scheint der eine davon sich nicht zu entleeren, so dab trotzdem eine 
zweikernige Hyphe entsteht; wenigstens wurde das von WIEBEN in einem 
Falle bei T. epiphylla beobachtet (Fig. 187), womit 
nicht gesagt ist, daB es immer so sein mu. 


Das Vorkommen von SproBkonidien-Kopulation 
bei gewissen Taphrina-Arten schliebt natiirlich nicht 
aus, daB es andere gibt, deren Paarkernstadium in an- 
derer Weise erreicht wird. E. M. Martin (1925) hat 
mit Kulturen von T. coerulescens (Mont. et Desm.) Tul., 
die von einer Ascusspore ausgingen, Infektionsversuche 
gemacht und auf der Wirtspflanze auch Asci erhalten. 
Da diese Asci nicht zytologisch untersucht worden 
sind, mu8 noch mit der Méglichkeit gerechnet werden, 
daB sie aus haploiden, einkernigen Zellen entstanden 
sind. Es steht also noch nicht fest, dab T. coerulescens 
haplomondzisch ist. Dagegen ist E. M. Martin (1927) 


Fig. 187 (n. WIEBEN). 
Taphri phy lla. - 
5 ee re durch Untersuchungen an T. Johansoni und T. defor- 
3 SproBkonidien, von mans (Berk.) Tul. zu der Uberzeugung gelangt, daB 


denen eines seinenIn- diese Pilze zur Kopulation nicht fahig sind und die 


halt nicht entleert hat. Paarkernphase, die im Wirt nachgewiesen wurde, durch 


Kernteilung zustande kommt?). Wir haben also-da- 
mit zu rechnen, dai in der Gattung Taphrina (ebenso wie z. B. bei den 
spater zu besprechenden Hymenomyceten-Gattungen Hypochnus und Co- 
prinus) monézische und didzische Formen vorkommen. 


Fir die Beurteilung der Frage, ob die Reduktionsteilung im Ascus beim 
ersten Teilungsschritt vollzogen wird oder erst spater, ist eine Beobachtung 
wichtig, die E. M. Marrin (1924) an Taphrina coryli Nish. gemacht hat. 
Hier sollen die beiden Kerne, die aus der ersten Teilung des Zygotenkerns 
hervorgehen, sich so verteilen, daB der eine in die basale Stielzelle des Ascus 
wandert, waihrend aus dem anderen die 8 Kerne der Ascussporen entstehen. 
Wenn diese Beobachtung richtig ist, und wenn es gelingt, die SproBkonidien 
auch dieses Pilzes zur Kopulation zu bringen, so wird es interessant sein, 


festzustellen, ob auch hier die Geschlechter sich nach dem Schema 4: 4 
verteilen. 


Fitr den Entwicklungsgang von Taphrina epiphylla u. a. laBt sich 
sonach folgendes Schema aufstellen: 


1) Professor ELLa M. Martin hatte die Freundlichkeit, mir die Zusammenfassung der 
Ergebnisse ihrer neuesten, im Journal of the Elisha Mitchell Society October 1927 er- 
scheinenden Arbeit ,,Cytological Studies of the Exoascaceae. Taphrina Johansonti und 
T. deformans“ zur Verfiigung zu stellen. 
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?*) Ascusspore —> SprofSkonidium 


(¢ Gamet) \, erste Paar-  Paarkern- 
x kernzelle 8 myzel Rte B 
¢ Ascusspore —> Spro8konidium ye gamie) oe £05, 
=e "ae Sg Tanta Ascus - 


(¢ Gamet) 


/ | sporen 


: Wie wir daraus ersehen, iiberwiegt die Paarkernphase ganz auBerordent- 

lich, eine Erscheinung, die die Exoascales von anderen Ascomyceten unter- 
scheidet und an das Verhalten vieler Basidiomyceten erinnert. Insbesondere 
drangt sich beim Uberblicken des Entwicklungsganges der Vergleich mit den 
Ustilagineen auf, mit denen die Exoascaceen auch darin iibereinstimmen, daB 
die Zelle, die den Ascus erzeugt, ahnlich wie die Brandspore chlamydosporen- 
artigen Charakter hat. Ich stelle zwei homologe Reihen nebeneinander und 
enthalte mich vorlaufig eines Kommentars: 


Ustilago violacea (Pers.) Fuck. 
Brandspore. 
Basidie (Karyogamie, 
teilung). 
Exogene Sporenbildung. 
Hefeartig sprossende Sporidien. 
Sporidienkopulation. 
Paarkernmyzel. 
Brandspore. 


Reduktions- 


Taphrina aurea (Pers.) Fr. 


Chlamydospore. 
Ascus (Karyogamie, 
teilung). 
Endogene Sporenbildung. 
Hefeartig sprossende Spro8konidien. 
SproBkonidienkopulation. 
Paarkernmyzel. 
Chlamydospore. 


Reduktions- 


d) Pyrenomycetes. 


Die Zahl der Pyrenomyceten, deren Entwicklungsgang einigermaBen 
volistindig bekannt ist, ist im Verhaltnis zu dem ungeheuren Umfang der 
Gruppe sehr gering. Sie schrumpft noch weiter zusammen, wenn man das 
herauszuschalen sucht, was an wirklich zuverlissigen Beobachtungen und 
sicheren Deutungen vorliegt. Nur wenige Formen sind mehrfach untersucht 
worden, und wenn das der Fall ist, so weichen die Angaben der Autoren meist 
sehr erheblich voneinander ab. Die Schwierigkeit der zytologischen Unter- 
suchung soll nicht verkannt werden; sie rechtfertigt jedoch meines Erachtens 
die vorzeitige Veréffentlichung unsicherer und unvollstaéndiger Beobach- 
tungen und die hypothetische Konstruktion von Zusammenhangen, die gar 
zu oft den Stempel der Leichtfertigkeit an sich tragen, nicht in dem MaBe, wie 
sie tatsachlich vorliegen. Wenn daher im folgenden manches unberiicksichtigt 
bleibt, was iiber das angebliche Vorhandensein oder Fehlen der geschlecht- 
lichen Fortpflanzung der Pyrenomyceten geschrieben worden ist, so geschieht 
das deshalb, weil mir viele Befunde noch zu sehr der Nachpriifung bediirftig 
erscheinen. 

Primire Isogamie, Kopulation gleichgestalteter und sich gleich ver- 
haltender Gameten oder Gametangien kommt, soweit bekannt, bei den 
Pyrenomyceten nicht vor. Auf einen Fall von sekundarer Isogamie werden wir 


1) Die Bezeichnungen Q und ¢ sind, wie aus Obigem hervorgeht, noch cum grano 
alis zu verstehen. 
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unten (S. 369) zu sprechen kommen. Einen der einfachsten Palle der Aniso- 
eamie finden wir bei der von Likuire (1926) untersuchten + 

1. Gnomonia leptostyla (Fr.) Ces. et de Not. Ascogon und Antheridium 
sind spiralig gewundene, mehrkernige Hyphen. Das Ascogon ist etwas 
kraftiger entwickelt als das Antheridium und enthalt gréBere Kerne, deren 
Zahl jedoch geringer ist als die der mannlichen. Das Antheridium entleert 
seinen Inhalt in das Ascogon, von wo dann die 9 und g Kerne paarweise In die 
aussprossenden ascogenen Hyphen wandern. Letztere sollen keine Haken 
bilden. Im Ascus kopulieren wie iiblich zwei Paarkerne. 

Was die Herkunft der 9 und g Hyphen anlangt, so kénnen sie nach 
Lixuireé (1926, 11) von verschiedenen, aber auch von demselben Myzel aus- 
gehen. Gnomonia leptostyla wire also mondézisch. Kiepaun (1907) hat in 
Kulturen aus Ascussporen normale Perithezien erhalten, es geht aus seiner 
Darstellung aber nicht klar hervor, ob dieselben auch gebildet wurden, wenn 
das Myzel von einer Ascusspore herriihrte. 

2. Ahnliches Verhalten wie das geschilderte ist zu erwarten bei einigen 
Arten der Gattungen Chaetomium Kunze, Sordaria Ces. et de Not., Melano- 
spora Corda und Ceratostomella Sacc., wo auch gewundene Ascogone und An- 
theridien nachgewiesen, zytologisch aber noch nicht erforscht sind (s. K1HL- 
MANN 1885, OtrmaNnns 1887, Nicuots 1896). In diesen Gattungen, ferner 
z. B. bei Podospora Ces., Peckiella Sacc., Nectria Fr. kommt auch apandrische 
Ascogonentwicklung vor, woriiber zuletzt Moreau (1914, IT) und Sarina (1916, 
1918) berichtet haben. Diese Apandrie ist jedoch nicht gleichbedeutend mit 
Parthenogenesis, da in den jungen Ascis (deren Entstehung hier die normale 
Hakenbildung vorausgeht) Kernkopulation stattfindet. Es fallt also nur der 
erste Akt des Sexualprozesses weg; die Paarkerne der ascogenen Hyphen 
stammen ausschlieBlich aus dem Ascogon. 

3. Stigmatea Robertiam Fr. (Kiti1an 1922). In der jungen Perithezium- 
anlage ist eine inhaltsreiche Zelle zu sehen, die durch Teilung ein mehrzelliges 
Archikarp erzeugt. Eine der mittleren Zellen derselben wird zum Ascogon?), 
das mit einem wesentlich schlankeren Antheridium kopuliert. Das Antheridium 
soll ebenfalls aus dem Archikarp hervorgehen, doch scheint mir dieser Zu- 
sammenhang nicht erwiesen zu sein. Die Monézie des Pilzes ist also noch 
nicht sichergestellt. Nachdem die 2 Kerne des Antheridiums in das ebenfalls 
zweikernige Ascogon tibergetreten sind, finden dort wahrscheinlich mehrfache 
Kernteilungen statt. Danach sprossen die ascogenen Hyphen aus und er- 
zeugen unter Hakenbildung Asci. 

4. Venturia inaequalis (Cooke) Aderh. (Kiti1an 1917, Frey 1924). 
Weibliches und mannliches Organ sind hier erheblich verschieden. Das junge 
Perithezium entsteht am Ende einer Hyphe, die sich spiralig einrollt. Im 
Innern der Spirale wird das Archikarp angelegt. Es geht aus einer groBen 
Zelle hervor, die sich mehrfach teilt, so daB schlieBlich ein meist siebenzelliges 
Gebilde von der Form eines 6 zustande kommt (Fig. 188). Die Archikarpzellen 
sind an dem reichen Inhalt und dem Vorhandensein mehrerer Kerne kenntlich. 
Die Endzelle des Archikarps wird zur Trichogyne; sie ragt aus dem Perithezium 
heraus, verlingert sich stark und kriimmt sich chemotropisch dem meist in 


1) Da in der Nomenklatur eine gewisse Verwirrung herrscht, mag hier erwihnt 
sein, da ich die Begriffe Archikarp und Ascogon in folgendem Sinne verwende: Archi- 
karp ist die gesamte weibliche Hyphe, identisch mit dem, was auch Worontnsche 
Hyphe oder Scolecit genannt wird. Ascogon ist diejenige Zelle, aus der die ascogenen 
Hyphen hervorgehen. Das Archikarp kann danach auf das Ascogon beschrankt sein oder 


nur aus Ascogon und Trichogyne bestehen; bei Formen wie Ascobolus dagegen (s. unten) 
ist es ein mehrzelliges Gebilde. 


Ascomycetes. 367 


der Nahe befindlichen Antheridium zu. Dieses geht aus der mehrkernigen 
Endzelle einer schlanken Hyphe hervor, die mit lappigen Ausstiilpungen die 
Trichogyne umklammert (Fig. 189). Nachdem zwischen beiden Organen eine 
offene Verbindung hergestellt ist, wandern die (kleinen) Antheridienkerne in die 
Trichogyne. Die Querwiinde zwischen den Archikarpzellen lésen sich nach 
KILiraNn jetzt auf, wihrend Frey angibt, da8 sie iiberhaupt erst nach der 
Befruchtung gebildet werden. Die mannlichen Kerne wandern nach unten 
und paaren sich mit den weiblichen. Karyogamie tritt nicht ein. Das An- 
theridium, die Trichogyne samt ihren Kernen und, wie es scheint, auch einige 
periphere Archikarpzellen de- 
generieren dann. Aus KIrLLians 
Bildern gewinnt man den Ein- 
druck, da im mittleren Teil des 
Archikarps, dessen Inhalt sich 
nunmehr gréStenteils in die as- 
cogenen Hyphen zu entleeren 
beginnt, die Querwiinde wieder 
hergestellt werden. Die Asci 


Fig. 188 (nach KILIAN). Venturia Fig. 189 (nach KILLIAN). Venturia inaequalis. 

inaequalis, Archikarp, dessen End- Trichogyne, die sich dem lappig geteilten Anthe- 

zelle sich zu einer Trichogyne zu ridium zugekriimmt hat und von diesem um- 
differenzieren beginnt. klammert wird. 


entstehen aus den subterminalen Zellen der Haken. — Die Hyphen, die sich 
spater zu weiblichen und méannlichen differenzieren, sind getrennten Ur- 
sprungs; sie kommen oft von den entgegengesetzten Seiten des Blattes, in 
dem der Pilz parasitiert. Krnr1an (1917, 367) schlieBt daraus, daB der Pilz 
nach BLAKESLEEs Terminologie heterothallisch ist. Dieser SchluB ist so 
lange unbewiesen, als nicht gezeigt ist, daB die beiden Geschlechtsorgane 
stets verschiedenen Myzelien angehéren, die auf verschiedene Ascussporen 
zuriickgehen. 

5. Claviceps purpurea (Fr.) Tul. Die Vorgange scheinen hier ahnlich zu 
verlaufen wie bei Venturia: Kerniibertritt aus einem langgestreckten Antheri- 
dium, Aussprossung ascogener Hyphen aus dem basalen Teil des Archikarps, 
dessen apikaler Teil (der wohl als Trichogyne aufzufassen ist) zugrunde geht. 
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Das Antheridium soll nach Krii1an (1919) aus dem Archikarp entspringen; 
danach wire der Pilz mondzisch. Ich zweifle, ob Kit11an alle seine Bilder 
richtig gedeutet hat. — Cordyceps militaris (L.) Lk. soll nach VARITSCHAK 
(1927) apandrisch sein. 

6. Polystigma rubyum (Pers.) DC. Uber die Entwicklungsgeschichte 
dieses Pilzes sind wir durch die griindliche Untersuchung Nrenpures (1914) 
gut unterrichtet. Das Archikarp wird bereits im Juli oder August in den 
Blittern des Wirts (Pflaume) angelegt. Es ist eine aus vielen inhaltsreichen 
Zellen bestehende kniuelig verschlungene Hyphe (Fig. 190), von der meist 
mehrere trichogynartige Zweige ausgehen. Im Gegensatz zu Venturia sind 
letztere aber nicht mehr funktionsfahig, es kommt auch nicht zur Bildung einer 
mannlichen Hyphe, und die in den Spermogonien erzeugten ,,Spermatien™ 
haben nichts mit der Befruchtung zu tun. Die Funktion des Antheridiums 
iibernimmt hier vielmehr eine vielkernige Archikarpzelle, die mit ihrer 
eroBen einkernigen Nachbarzelle fiir kurze Zeit in offene Verbindung tritt 
(Fig. 191) und an sie einen Kern abgibt. Von diesem zweikernigen Ascogon 
aus entwickeln sich nun ascogene Hyphen, 
alle iibrigen Teile des Archikarps degene- 
rieren. Die Karyogamie findet in den 
jungen Asci statt, die unter Hakenbildung 
entstehen. Polystigma ist also monézisch. 


Fig. 190 (nach NIENBURG). Polystigma rubrum. Fig. 191 (nach NIENBURG). Polystigma 


Junges, schraubig gewundenes Archikarp. rubrum, Schnitt durch ein Archikarp, 

Die grofe, einkernige Zelle in der Mitte der das Ascogon und Antheridium ge- 

unten ist das Ascogon, die vielkernige Zelle, troffen hat. Die Wand zwischen beiden 
die links anschlieft, das Antheridium. ist durchbohrt. 


Ahnliche funktionslose Trichogynen wie bei Polystigma finden sich 
noch bei einer Reihe anderer Pyrenomyceten (z. B. Mycosphaerella), deren 
Entwicklungsgeschichte noch genauerer Untersuchung bedarf. 

7. Gnomonia erythrostoma Pers., von Lixurré (1926) untersucht, ahnelt 
Polystigma insofern, als auch hier zwei Archikarpzellen kopulieren, doch 
fungiert hier die mehrkernige Endzelle des Archikarps als Ascogon, in das 
zahlreiche (alle?) Kerne der subterminalen Zelle tibertreten. Ascogene Hyphen 
wie tiblich mit Kernpaaren und Haken. 

8. Den beiden vorgenannten Formen reihen sich Dothidella Ulmi 
(Duv.) Wint. (nach Kiti1an 1920, I) und Epichloé Bambusae Pat. (nach GAv- 
MANN 1927) an, bei denen ebenfalls zwei Nachbarzellen des Archikarps kopu- 
lieren. Bei Lophodermium hysteroides (Pers.) Sace. schlieBlich sollen mehrere 
Archikarpzellen durch teilweise Auflésung der Querwinde miteinander in 
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Kommunikation treten (Likurré 1926). Die Einzelheiten sind noch zu wenig 
pete Die Asci sollen an den ascogenen Hyphen ohne Hakenbildung ent- 
stehen. | 

_ 9. Ophiobolus cariceti (B. et Br.) Sacc. (=O. graminis Sacc.) repriisen- 
tiert nach den Untersuchungen von S. G. Jonns (1926) einen besonderen 
Typus. In jungen Perithezien sind Archikarpien und Trichogynen zu’ be- 
obachten. Zu gleicher Zeit bildet der Pilz Spermogonien mit Spermatien. 
Weder das eine noch das andere beteiligt sich aber an der spiteren Ascus- 
bildung. Die Archikarpien degenerieren. Schon frithzeitig sieht man septierte 
Hyphen mit einkernigen Zellen in die Archikarpzone vordringen. Viele 
dieser Zellen verschmelzen miteinander, wodurch gré8ere Zellen mit je einem 
Kernpaar zustande kommen. Vonihnen gehen die ascogenen Hyphen aus, die 
unter Hakenbildung Asci erzeugen. — Wenn Jones seine Bilder alle richtig 
gedeutet hat, woran ich noch einige Zweifel habe, so verdient der Fall besondere 
Beachtung. Riickbildungserscheinungen sind bei den Pilzen nichts Seltenes 
und werden uns auch bei den Discomyceten noch in weitem Umfang begegnen. 
Hier sehen wir aber besonders klar, da8 urspriinglich eine hochentwickelte 
Anisogamie vorlag, die nach Funktionsverlust der Geschlechtsorgane ‘durch 
die isogame Kopulation zweier vegetativer Zellen ersetzt ist. Diese Isogamie 
ist also sekundéren Ursprungs und tritt in einer Form auf, die ich mit 
RENNER (1916) Somatogamie nennen méchte*). Im Zusammenhang mit 
der spater zu schildernden geschlechtlichen Fortpflanzung der Basidiomyceten 
betrachtet, gewinnt diese Erscheinung erhéhtes Interesse. 


Aus der vorstehenden kurzen Darstellung geht hervor, daB bei der Mehr- 
zahl der morphologisch und zytologisch genauer untersuchten Pyrenomyceten 
Monézie sichergestellt, bei anderen wahrscheinlich ist. Um tber die Ge- 
schlechterverteilung der Pyrenomyceten Aufschlu8 zu gewinnen, kann nun auch 
der experimentelle Weg beschritten werden. Wenn sich z. B. herausstellt, daB 
Myzelien, die auf eine Ascusspore zuriickgehen, einzeln niemals Perithezien 
bilden, dagegen in bestimmten Kombinationen regelmaBig und normal 
fruktifizieren, so laBt sich daraus mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit auf 
diézisches Verhalten, und zwar auf genotypisch bedingte Diézie schlieBen. 
Das Auftreten von Perithezien in Einspormyzelien deutet umgekehrt auf 
Monézie. Doch sind alle solche Beobachtungen nur mit gréBter Kritik zu 
verwerten, und es darf vor allem nicht iibersehen werden, dab der Nachweis 
der Perithezien allein ohne nihere Untersuchung der Ascusbildung kein un- 
bedingter Beweis ist. In jedem solchen Falle mu8 nachgewiesen werden, da 
auch wirklich eine Diplophase zustande kommt, da mit der Moglichkeit zu 
rechnen ist, da8 die Asci auf parthenogenetischem Wege entstehen, der ganze 
Entwicklungsgang also in der Haplophase verlauft. Streng genommen mu 
weiter gefordert werden, daB die Herkunft der mannlichen und weiblichen 
Geschlechtsorgane bzw. der beiden im Ascus verschmelzenden Kerne fest- 
gestellt ist. 

Diesen beiden Forderungen wird keine der tiber die Pyrenomyceten vor- 
liegenden Arbeiten gerecht. Nichtsdestoweniger gibt es einige Angaben, die 
unser Interesse verdienen. 


1) Der Ausdruck Pseudomixis oder Pseudogamie, der hierfiir vielfach verwandt 
wird, erweckt die falsche Vorstellung, da8 die eigentliche Gamie, d. h. die Kernkopu- 
lation, nur yorgetiuscht ist und kein wirklicher Sexualakt vorliegt. Tatsdchlich findet 
aber in den Asci ganz normale Karyogamie mit nachfolgender Reduktionsteilung statt, 
deren sexueller Charakter nicht bestritten werden kann. Ich habe daher obige Aus- 
driicke vermieden. 

Kniep, Sexualitat. 24 
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Die erste Arbeit, die einen gewissen AufschluB iiber die Frage gibt, ist 
diejenige von Eparrton (1914) iiber Glomerella. Einspormyzelien des Pilzes 
wurden in iiblicher Weise in einiger Entfernung voneinander auf Agarplatten 
geimpft; sie wuchsen aufeinander zu und bildeten in der Kontaktlinie teil- 
weise reichlich Perithezien, die sich als scharfe, schwarze Zone abhoben, teil- 
weise verhielten sie sich gegeneinander indifferent. Das Bild erinnert also 
lebhaft an BLAKESLEES bekannte Versuche mit didzischen Mucoraceen, so 
daB nichts niher liegt, als auch hier genotypisch bedingte Didzie anzunehmen. 
EpGErton spricht deshalb auch von (++) und (—) Myzelien der Glomerella. 
Der Fall zeigt indessen einige Komplikationen, die noch der definitiven Auf- 
klirung harren. Die (++) und (—) Myzelien bilden namlich auch allein 
Perithezien, die zwar [besonders beim (+) Myzel] sparlicher auftreten und 
sich langsamer entwickeln als die der Kontaktlinie, haufig [namentlich beim 
(—) Myzel, das an sich stirker zur Perithezienbildung neigt] auch gar nicht 
zur vollen Entwicklung (Ascusbildung) kommen. Die (+) und (—) Myzelien 
unterscheiden sich auch sonst in ihrem morphologischen und physiologischen 
Verhalten. Wenn wir an die friither erwihnten Versuche Murpnys mit Phyto- 
phthora erythroseptica denken, so dringt sich die Vermutung auf, dab die 
Perithezien der Kontaktlinie in Epcrerrons Versuchen gar nicht der Erfolg 
einer Kopulation von (+) und (—) Geschlechtszellen sind, sondern daf durch 
die verinderten AuBenbedingungen beim Zusammenwachsen beider Myzelien 
die Perithezienbildung nur allgemein gefordert worden ist. SHEAR und Woop 
(1913) haben diese Annahme, die sich auch durch die gleich zu erwahnenden 
Versuche von Heatp und Poot (1909) stiitzen liebe, gemacht. DaB bei 
Kombination zweier (+) oder zweier (—) Myzelien die Perithezienlinie in 
der Kontaktzone ausbleibt, kénnte sich so erkliren, dab die Stoffwechsel- 
produkte der (+) und (—) Myzelien verschieden sind und nur durch deren 
Zusammenwirken die Bedingungen fiir die reiche und schnelle Perithezien- 
entwicklung geschaffen werden. Leider sind die Einzelheiten der Perithezien- 
entstehung bei Glomerella noch unbekannt. EvGErtTon hat aber durch gene- 
tische Versuche die Annahme von SHEAR und Woop entkraften kénnen. Er 
hat Ascussporen von den Perithezien der Kontaktlinie isoliert und gefunden, 
daB die Sporen eines Ascus teilweise (-+), teilweise (—) Myzel ergeben. Es 
hat also offenbar eine regelrechte Aufspaltung stattgefunden, die kaum anders 
erklart werden kann, als daB die Perithezien durch Kopulation von (+) und 
(—) Myzel zustande gekommen sind. Wie erklart sich dann aber das Auf- 
treten der Perithezien auf den isolierten (+) und (—) Myzelien? EpGrerron 
stellt sich die Sache folgendermaBen vor: Bei dem (—) Myzel, dessen Peri- 
thezien oft in der Entwicklung ,,stecken bleiben‘, fehlen vielleicht die An- 
theridien oder sind in der Ausbildung gehemmt und kommen nur unter 
besonders giinstigen Bedingungen zur Entfaltung. Beim (+) Myzel kénnte 
dagegen eine besonders iippige Antheridienbildung, aber sparliche As- 
cogonentwicklung vorliegen. Diese Hypothese wiirde also darauf hinaus- 
laufen, da beide Myzelien wohl mondzisch sind, aber in verschiedenem Grade: 
das (+) Myzel mit vorwiegend mannlicher, das (—) Myzel mit vorwiegend 
weiblicher Tendenz). So wiirde sich die starke Reaktion der beiden Myzelien 
aufeinander erklaren. Der Fall wiirde nicht ohne Analogie dastehen und ver- 
dient jedenfalls darauthin gepriift zu werden. Wir wiirden es, wenn Ep- 
GERTON Recht hat, mit einer Art relativer Sexualitat zu tun haben, die mit 
der von Dasycladus Beriihrungspunkte hat (s. S. 129), obwohl der morpho- 

1) Da die Bezeichnungen (-+) und (—) in Anlehnung an BLAKESLEE gewahlt 


sind, miiBte konsequenterweise das weibliche Geschlecht mit (+), das mannliche mit (—) 
bezeichnet werden. 
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logische Verlauf der Vorginge sehr verschieden ist. An Stelle dieses vermuteten 

ergangs von Monézie zu Didzie kénnte aber auch strenge Didzie vorliegen 
unter der Voraussetzung, da die Perithezien, die auf den isolierten Myzelien 
entstehen, haploid sind. Dann sollte man freilich erwarten, da8 die Asci in 
einem Falle aus dem Ascogon, im anderen aber aus dem Antheridium (ephebo- 
genetisch) hervorgehen. 


Uber einen anderen Pyrenomyceten, Gibberella moniliformis (Sheldon) 
Wineland, liegen experimentelle Erfahrungen von WINELAND (1924) vor, die 
sich aber noch nicht als eindeutiger Beweis fiir strenge Didzie verwerten lassen. 
WINELAND erhielt bei Kombination gewisser Stémme des Pilzes*), die zum 
Teil aus einzelnen Ascussporen gewonnen waren, in der Kontaktzone Peri- 
thezien. Kinzeln bildeten die Stéimme wohl unvollkommene Perithezien- 
anlagen, nie aber Asci. Die Entwicklungsgeschichte der Perithezien ist leider 
auch bei diesem Pilz nicht bekannt, so daB nicht gesagt werden kann, ob und 
wie sich die beiden Stimme an einem eventuellen Sexualakt beteiligen. 
HEALD und Poor (1909) haben nun gezeigt, daB Myzel von Fusarium monili- 
forme (also von demselben Pilz) in Einspormyzel (aus einer Ascusspore) einer 
ganz anderen Art, namlich Melanospora pampeana Speg., Perithezienbildung 
hervorrufen kann, wenn es mit ihm zusammenwachst. In isolierter Kultur 
bleibt Melanospora steril.. Fusarium und andere Myzelien, mit denen der Ver- 
such ebenfalls gelang, produzieren héchstwahrscheinlich Stoffe, die diese 
Wirkung haben, und wenn sich dieser Effekt sogar auf einem véllig artfremden 
Myzel geltend macht, so steht a priori nichts im Wege, dasselbe auch fiir 
verschiedene Klone der gleichen Art anzunehmen. Ahnliche Erfahrungen 
liegen auch bei anderen Pilzen vor. Es handelt sich hier um nichts anderes, 
als da8 ein Myzel fiir ein anderes die Bedingungen schafft, die es diesem er- 
méglichen, Perithezien zu bilden. Wir kennen ja sehr viele Pilze, die auf den 
iiblichen Nahrbéden in Reinkultur steril bleiben und erst der Verwirklichung 
besonderer Bedingungen bediirfen, damit sie fruktifizieren. Hiertiber gibt es 
zahlreiche Angaben in der Literatur (so z. B. KLEBAuHN 1918), wenn auch eine 
systematische Durcharbeitung der Pyrenomyceten nach Art der KiEssschen 
Untersuchungen noch nicht vorliegt. Wr1neLanp ist daher mit Recht bei der 
Deutung ihrer Befunde, die sich vorlaufig nur auf wenige Versuche erstrecken, 
sehr vorsichtig?). 


Weiter ist eine kurze Mitteilung von Krrsy (1923) zu erwahnen, aus 
der hervorzugehen schien, daB Ophiobolus cariceti (B. et Br.) Sacc. genotypisch 
diézisch ist. Krrpy hat 175 Einspormyzelien des Pilzes isoliert und gibt an, 
daB sie sich streng in zwei Typen scheiden lassen, die bei der ttblichen Kom- 
bination auf der Agarplatte in der Kontaktzone eine dunkle Perithezienlinie 
ergeben. Bei Kombination gleichgeschlechtiger Myzelien sollen die Peri- 
thezien stets ausbleiben. Dieser, wie es scheint, klare und sich auf ein ver- 
haltnismaBig groBes Material stiitzende Fall ist neuerdings in Frage gestellt, 
da R. J. Davis (1925) in einem Einspormyzel des Pilzes, das er von Kirby 
erhalten hatte, reiche Perithezienbildung erhielt. Auch die aus einzelnen 
Ascussporen aufgezogenen Nachkommen dieses Myzels bildeten Perithezien. 
Wurden Teile des Einspormyzels auf eine Agarplatte geimpft, so traten zu- 


1) Die Konidienform des Pilzes ist usar’um moniliforme Sheldon. 

2) Die gleiche Vorsicht ist geboten gegeniiber Versuchen von TAUBENHAUS (1919), 
der frisch isolierte Myzelien von Sclerotium Rolfsii Sacc. in einer Petrischale aufeinander 
zuwachsen lie8 und an der Beriihrungsstelle Sklerotien auftreten sah, wihrend dieselben 
Myzelien isoliert keine Sklerotien bildeten. Hier miSte erst bewiesen werden, da iiber- 
haupt sexuelle Vorginge im Spiele sind. 
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naichst in der Berithrungslinie Perithezien auf. Es handelt sich hier also um 
dieselbe Erscheinung, die Murpuy (1918) bei Phytophthora erythroseptica 
(s. S. 296) beobachtet hat und die Heatp und Poo. (1909) in den eben er- 
wihnten Versuchen vor sich hatten. In der Kontaktlinie andern sich die 
Ernahrungsbedingungen und dadurch wird der Boden ftir die Perithezien- 
bildung bereitet. i 

In neuester Zeit ist eine Arbeit von Suear und Dopce (1927) iiber 
Monilia sitophila Mont. erschienen, die zwar auch den oben aufgestellten 
beiden Forderungen noch nicht entspricht, aber doch zu so klaren Ergebnissen 
kommt, daB an der Getrenntgeschlechtigkeit der von den Verfassern als 
heterothallisch bezeichneten Formen kaum gezweifelt werden kann. Momnilia 
sitophila ist eine Sammelspezies, der mehrere Perithezienformen zugehéren. 
Drei davon (Neurospora sitophila Sh. et D., N. crassa Sh. et D. und N. tetra- 
sperma Sh. et D.) haben die Verfasser untersucht. Myzelien von N. sitophila 
und N. crassa, die von einzelnen Ascussporen gewonnen worden waren, bildeten 
nur Konidien oder sklerotienartige Kérper, nie Asci. Erst in Kombinationen 
traten Perithezien auf. So lieBen sich die Einspormyzelien streng in zwei 
Gruppen (+ und —) scheiden. Bei N. crassa wurde zudem an 5 Isolierungen 
der 8 Sporen je eines Ascus gezeigt, dab je 4 Sporen einander gleichen und von 
den anderen 4 verschieden sind. Aufspaltung nach dem Menpetschen Schema 
und genotypische Verschiedenheit der beiden Sporengruppen stehen also 
fest. Will man noch daran zweifeln, dab diese genotypische Verschiedenheit 
eine primaire Geschlechtsverschiedenheit ist, so bliebe nur die Annahme, dah 
irgendwelche Differenzen vorliegen, die sich in der Weise erganzen, daB durch 
ihr Zusammenwirken die Fruchtkérper- und Ascusbildung angeregt wird, 
ohne daS deshalb die sich paarenden und kopulierenden Kerne von verschie- 
denen Haplomyzelien stammen miiBten. — Da ahnliche Erscheinungen vor- 
kommen (s. oben), so wird man eine solche Annahme nicht a limine 
verwerfen kénnen, nichtsdestoweniger diirfen wir wohl vorlaufig daran fest- 
halten, da Neurospora sitophila und N. crassa getrenntgeschlechtig sind. 

Héchst merkwiirdig war nun das Versuchsergebnis mit N. tetrasperma. 
Wie der Name sagt, hat dieser Pilz viersporige Asci, nicht selten kommen aber 
Abweichungen von dieser Sporenzahl vor. Sind nur 3 Sporen entwickelt, dann 
pflegt eine Spore gréBer zu sein als die beiden anderen. Besonders groBe 
Sporen fanden sich in einsporigen Asci, die aber selten sind. So lieBen sich 
Schwankungen der Sporenlinge zwischen 20 und 65 yu feststellen. Wurden 
nun Myzelien von besonders groBen und besonders kleinen Sporen getrennt 
aufgezogen, so ergab sich, daB die von groBen Sporen Perithezien bildeten, 
die anderen (abgesehen von wenigen Ausnahmen) nicht. Wurden diese 
sterilen Myzelien paarweise kombiniert, so zeigte sich dasselbe Verhalten wie 
bei N. crassa und N. sitophila: Sonderung in zwei Gruppen, die beim Zu- 
sammentreffen Perithezien bilden. So erscheint also der Pilz monézisch, wenn 
man von groBen Sporen ausgeht, didzisch, wenn kleine Sporen den Ausgangs- 
punkt bilden. Die Erklarung hierfiir ist von der zytologischen Untersuchung 
zu erhoffen, die Suzar und Dope in Aussicht stellen. Sollte sich zeigen, daB 
die Kernteilungen im Ascus normal verlaufen, also 8 Kerne entstehen, die sich 
vielleicht derart verteilen, daB die gro8en Sporen mehrere, die kleinen nur 
einen erhalten, so kénnte man die Versuchsergebnisse unter der Annahme ver- 
stehen, dab ganz die gleiche genotypische Geschlechtertrennung vorliegt wie 
bei den beiden anderen Arten der Gattung. Die Mondzie wiirde dann dadurch 
zustande kommen, da von vornherein in den groBen Sporen Kerne verschie- 
denen Geschlechts enthalten waren. Der Fall wiirde prinzipiell ebenso liegen 
wie bei den neutralen Myzelien des Phycomyces, nur daB die Hemmungen, die 


Ascomycetes. 373 


hier der Zygotenbildung entgegenstehen, bei Neurospora nicht vorhanden 
sein wiirden. 

Nebenbei sei noch bemerkt, da8 es Suear und Dopae auch gelungen 
ts ete Kreuzung verschiedener Newvospora-Arten Bastardperithezien zu 
erhalten. 


Auf Grund der sparlichen morphologischen und experimentellen Er- 
fahrungen ein Urteil iiber die Verbreitung der Monézie und Didzie bei den 
Pyrenomyceten abzugeben, wire vertriiht. Vorlaufig scheint es so, als seien 
hier wie bei den A scomyceten iiberhaupt die Mondzischen in der Uberzahl. Ver- 
schiedene Kulturversuche, in denen auf Einspormyzelien (aus einer Ascus- 
spore) Perithezien erhalten wurden, von Miincu (1907) mit Ceratostomella, 
von VAUGHAN (1916) mit Mycosphaerella pinodes Stone, von Cayiny (1923) 
mit Diaporthe perniciosa March., von Lontan (1923) mit Valsa leucostoma 
(Pers.) Fr., von Wenmeyer (1924, 1926) mit anderen Diaporthe- und Valsa- 
Arten und viele andere sprechen dafiir. Doch wurde schon oben hervor- 
gehoben, daB solche Versuche erst beweisend sind, wenn auch wirklich nach- 
gewiesen ist, da bei der Perithezien- und Ascusbildung Sexualakte statt- 
finden. Da dieser Nachweis gréBtenteils fehlt, kann ich von der Aufzaéhlung 
weiterer Beispiele absehen. 

Andererseits hat wohl jedes Laboratorium, in dem iiber die Kultur der 
Ascomyceten gearbeitet wird, die Erfahrung gemacht, da verschiedene 
Staimme der gleichen Pilzart sich hinsichtlich der Neigung zur Bildung von 
Ascusfriichten sehr verschieden verhalten kénnen. Das kann darauf be- 
ruhen, daB die betreffenden Pilze diézisch sind und teilweise Einspormyzelien 
oder ungeeignete Kombinationen vorgelegen haben. Diese Deutung wird z. B. 
fiir Tvichospora durch die Erfahrungen von M. A. Nicuots (1896) nahegelegt. 
In Isolierungen, die von einzelnen Ascussporen ausgingen, erhielt Nicos 
nur Pykniden oder Konidien, waihrend in anderen, die vermutlich von Myzel- 
fragmenten oder Perithezien herriihrten, Perithezien auftraten. Bei allen 
derartigen Untersuchungen ist aber zu beriicksichtigen, daB die Disposition 
zur Fruchtkérperbildung auch auf inneren (erblichen) Ursachen beruhen 
kann, die es mit sich bringen kénnen, da bei gleichen AuBenbedingungen 
unter Umstinden mit verschiedenen Stammen des gleichen Ausgangsmate- 
rials ganz verschiedene Ergebnisse erzielt werden. 


-e) Discomycetes. 


Das klassische Objekt fiir das Studium der geschlechtlichen Fort- 
pflanzung der héheren Ascomyceten ist das zu den Pezizales gehérige Pyro- 
nema confluens (Pers.) Tul. Schon pe Bary (1863, I), TULASNE (1866) und dann 
Krai~MANN (1885) haben die Entwicklung der Sexualorgane, soweit sie sich 
iuBerlich verfolgen laBt, in groBen Ziigen richtig beschrieben. Die ersten, sehr 
eingehenden zytologischen Untersuchungen hat Harper (1900) gemacht, 
CraussEn (1912) gibt in seiner mustergiiltigen Arbeit, der leider in der Asco- 
myceten-Literatur nur sehr wenige an die Seite gestellt werden kénnen, eine 
fast liickenlose Schilderung des Entwicklungsganges. Da dieser in jedem Lehr- 
buch dargestellt ist, begniige ich mich mit der Wiedergabe einiger Bilder und 
deren kurzer Erlauterung. Fig. 192 zeigt einen Schnitt durch eine sogenannte 
Rosette, bestehend aus zahlreichen 2 und ¢ Sexualorganen. Wie bei den 
Mucoraceen bedarf es des Kontakts zweier Lufthyphen, um deren Differen- 
zierung anzuregen. Das Ascogon ist eine unsymmetrisch angeschwollene, 
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ielkernige Zelle, die am apikalen Pol eine durch eine Querwand abgegliederte, 
a tLily ater eokromti ts Trichogyne trigt. Das Antheridium ist 
schlanker als das Ascogon, keulenformig, vielkernig. Es entleert durch Vermitte- 
lung der Trichogyne, mit der es in offene Verbindung tritt, seme Kerne ins 
Ascogon. Die Trennungswand zwischen Trichogyne und Ascogon schwindet nur 
fiir kurze Zeit, nach dem Ubertritt der f Kerne wird sie neu gebildet. Die Tri- 
chogynkerne beteiligen sich nicht am Sexualakt, sie gehen zugrunde, nachdem 
die Trichogyne ihre Vermittlerrolle erfiillt hat. Im Ascogon sieht man nun die 
Kerne paarig angeordnet (Fig. 193). Geringe Verschiedenheiten der Kernvolu- 
mina und Nukleoli (die sich spater ausgleichen) lassen erkennen, dab jedes Paar 
aus einem 2 und einem 3 Kern zusammengesetzt ist. Im Gegensatz zu HARPER 
konnte CraussEN niemals Anzeichen einer Karyogamie im Ascogon wahr- 
nehmen. Die Kernpaare wandern in die alsbald aus dem Ascogon aussprossenden 


Fig. 192 (nach CLAUSSEN). Vertikalschnitt durch eine Fruchtkérperanlage von Pyronema 
confluens, ascg.—= Ascogon. ¢tr.= Trichogyne. az.= Antheridium. 


ascogenen Hyphen (Fig. 194) und vermehren sich durch konjugierte Teilungen 
(Fig. 195). Die Asci entstehen in tiblicher Weise aus der subterminalen Zelle 
eines Hakens. Erst hier findet die Karyogamie statt, der die Reduktions- 
teilung auf dem FuBe folgt. Die haploide Chromosomenzahl ist nach CLaussEN 
12. Zweifache Kernkopulation und darauffolgende zweifache Reduktion der 
Chromosomenzahl kommt nicht vor. Der geschilderte Entwicklungsgang ist 
in Kulturen zu beobachten, die aus einer Ascusspore gewonnen worden 
sind. Pyronema confluens ist also monézisch. Gelegentlich kommt es vor, dab 
mit einem Antheridium 2 oder auch 3 Trichogynen kopulieren (Polygynie). 

Uber das Vorkommen von Ascogonentwicklung ohne Beteiligung des 
Antheridiums existieren in der Literatur mehrere Angaben. DANGEARD 
(1907) behauptet das ja fiir alle von ihm untersuchten héheren Ascomyceten 
und macht auch bei Pyronema keine Ausnahme. Er schildert zwar die Ver- 
einigung von Antheridium und Trichogyne, leugnet aber den Uhertritt . 
mannlicher Kerne ins Ascogon. BREFELD (1908) sieht darin eine willkommene 
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Stiitze seiner Auffassung von der Asexualitit der Ascomyceten, macht aber 
der modernen Richtung, die das von ihm verpénte Mikrotom zur Untersuchung 
herangezogen hat, wenigstens die Konzession, daB er die Kernkopulation im 
Ascus als eine ,,sanfte‘‘ Form der Sexualitit anerkennt. W. H. Brown (1909, 
1915) beschreibt eine Varietat des Pyronema confluens (var. imgneum), bei 
der die Verschmelzung von Antheridium und Trichogyne regelmaBig ausfallt. 
Die Asci entwickeln sich normal unter Hakenbildung; die im jungen Ascus 
kopulierenden Kerne kinnen hier also nur aus dem Ascogon stammen. Es 
liegt mir fern, die Richtigkeit dieser Angabe zu bestreiten; die Auffassung 
DaNnGrarps ist aber gewiB nicht 
haltbar. — Die weitere Streitfrage, 
ob zweimalige oder einmalige Ka- 
ryogamie vorkommt, betrachte ich 
ebenfalls als erledigt, und zwar im ~ 
Sinne CraussEns (vgl. S. 9). 
Auch in der neuesten, kurzen Ar- 
beit von Tanpy (1927) iiber Py- 
ryonema domesticum (Sow.) Sace. 


Fig. 193 (mach CLAUSSEN). Pyronema confluens. Paarige Anordnung der Kerne im Ascogon. 


kann ich keinen Beweis fiir Karyogamie im Ascogon finden. Tanpy bildet 
ein schon in der Bildung ascogener Hyphen begriffenes Ascogon ab, das zahl- 
reiche Kerne verschiedener GréBe enthalt. Die groBen sollen durch Fusion 
zweier kleiner entstanden sein. Bei eigener Untersuchung desselben Pilzes 
habe ich nie im Ascogon Bilder gefunden, die eindeutig als Kernfusionen 
hatten angesprochen werden miissen. Die Entwicklung stimmt vielmehr 
ganz mit dem iiberein, was CraussEN fiir P. confluens angibt; auch beziiglich 
der Monézie, da bei Kulturen aus einer Ascusspore normale Fruchtkoérper 
auftreten, die zytologisch véllig mit denen aus Mischkulturen iberein- 
stimmen. 

Wir kennen nun eine ganze Reihe anderer Discomyceten aus der Gruppe 
der Pezizales, bei denen — abgesehen natiirlich von kleinen morphologischen 
Verschiedenheiten. die uns hier aber weiter nicht interessieren — im Prinzip 
das gleiche sexuelle Verhalten wie bei Pyronema nachgewiesen oder wenig- 
stens wahrscheinlich gemacht worden ist. Uberall handelt es sich also um 
anisogame Gametangienkopulation, wobei als vermittelndes Glied zwischen 
Ascogonium und Antheridium die Trichogyne auftritt, die ein- oder mehr- 
zellig sein kann. Ich begniige mich mit der Aufzihlung der wichtigsten Formen 
unter Zufiigung einiger Stichworte und Abbildungen. 
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1. Cubonia brachyasca (March.) Sace. (= Lastobolus brachyascus March.) 
(Sarma 1919, I). Stark angeschwollenes Ascogon mit hakenférmig ge- 
bogener Trichogyne wie Pyronema. Letztere wird vom Antheridium schrau- 
big umschlungen. Kerneintritt, Kernpaarung, Ascusentwicklung wie bei 
Pyronema. 


2. Ascodesmis nigricans Van Tiegh. (Claussen 1905). 2 und 3 Hyphe 
sind zwei ineinander verschlungene Schrauben, die an der Spitze in offene 
Kommunikation treten. Dort ist an der 9 Hyphe eine Trichogyne abgegliedert. 
Voriibergehende Offnung der Querwand zwischen Trichogyne und Ascogon. 
Ubertritt der g Kerne ins Ascogon, 
dort wahrscheinlich Kernpaarung*), 
dann Aussprossen ascogener Hyphen. 
Hakenbildung. Karyogamie im jungen 
Ascus. 


3. Ascobolus vinosus Berk., A. 
macrosporus Crouan. Nach SCHWEIZER 
(1923, 545) scheint die Entwicklung 
ganz wie bei Ascodesmis vor sich zu 
gehen. Zytologisch sind die Pilze 
nicht untersucht. Das gleiche diirfte 
fiir den ebenfalls noch unvollkommen 
bekannten Thelebolus Zukaliu Heimer! 
und einige Rhyparobius-Arten (Ram- 
Low 1914, 196) gelten. 
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Fig. 194 (nach CLAUSSEN). Pyronema con- Fig. 195 (nach CLAUSSEN). Pyronema con- 
jiuens. Ascogon mit aussprossender ascogener  flwens. Kernpaare in den ascogenen Hyphen 
Hyphe (asc. /.); in letzterer Kernpaare. in konjugierter Teilung. 


4. Ascobolus magnificus Dodge (DopcE 1920). Das weibliche Organ 
ist eine mehrzellige, bogig gekriimmte Hyphe (Worontnsche Hyphe). Eine 
der mittleren Zellen, die stark anschwillt, wird zum Ascogon, an das sich 
distal eine mehrzellige Trichogyne anschlieBt (Fig. 196). Das Antheridium ist 
eine schlauchformige meist ungekriimmte Zelle, die von der Trichogyne 
spiralig umschlungen wird. Kerniibertritt und weitere Entwicklung wahr- 
scheinlich wie bei Pyronema; die Querwande der Trichogynzellen werden, 
um den Kernen den Durchtritt zu gestatten, vermutlich voriibergehend auf- 
gelést oder durchbrochen. Die Zytologie ist unbekannt. 


5. Ascobolus carbonarius Karst. Die Woroninsche Hyphe ist vielfach 
gewunden und endigt in eine lange, mehrzellige Trichogyne. Die Stelle des 


1) CLAUSSEN (1912) halt seine urspriingliche Angabe iiber Kernfusionen im As- 
cogon fiir irrtiimlich. 
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Antheridiums iibernimmt hier ein Konidium, das mit der Spitze der Tricho- 
gyne kopuliert (DopGE 1912) (Fig. 197). 

Was die Geschlechterverteilung der fiinf Typen anbetrifft, so steht 
fest, daB Cubonia brachyasca, Ascodesmis nigricans und Ascobolus vinosus wie 
Pyronema monézisch sind. Aus den vorliegenden Abbildungen geht klar 
hervor, da weibliches und minnliches Organ von derselben Hyphe ent- 
springen kénnen. Das ist nicht der Fall bei Ascobolus magnificus und A. car- 
bonarius, fitr die Dope (1920) und Brrts (1926) auf experimentellem Wege 
Getrenntgeschlechtigkeit nachgewiesen haben. Myzelien, die aus isolierten 
Ascussporen aufgezogen wurden, gaben niemals Apothezien, wurden diese 
Myzelien aber paarweise zusammengeimpft, so fruktifizierte ein Teil dieser 
Kombinationen. Die Einspormyzelien lieSen sich so in zwei Gruppen scheiden, 
von denen angenommen werden darf, daB die eine die Ascogon bildenden, die 
andere die Antheridien bildenden Myzelien umfa8t. Der SchluBstein dieses 
Beweises fehlt allerdings noch, denn weder Dopncr noch Berrs haben in 
ihren Kombinationskulturen durch unmittelbare Beobachtung das Geschlecht 
ihrer Myzelien baw. die Herkunft der 2 und g Sexualorgane festgestellt, so daB 
sich auch nicht sagen laBt, welche ihrer Myzelien 2 und welche ¢ waren. 
Machen wir aber einmal die sehr wahrscheinliche Annahme, da ein Einspor- 
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Fig. 196 (nach SCHWEIZER). Ascobolus Fig. 197 (nach SCHWEIZER). Ascobolus carbo- 
magnificus. narius. Ascogon, Trichogyne, ,,Antheridium“. 


myzel entweder rein minnlich oder rein weiblich ist, so geht weiter aus den 
Versuchen hervor, da8 die Didézie eine genotypisch bedingte ist, denn Burrs 
hat 7 Sporen eines Ascus isoliert und gefunden, daS von den 7 Myzelien 
4 der einen, 3 der anderen Gruppe angehoren. Die Reduktionsteilung ent- 
scheidet also iiber das Geschlecht, und das Zahlenverhaltnis der beiden Ge- 
schlechter ist infolgedessen gleich 1: 1. — Aus der Tatsache, daB die Myzelien 
im isolierten Zustand keine Sexualorgane bilden, geht ferner hervor, dab zu 
deren Entfaltung der gegenseitige Anreiz der geschlechtsverschiedenenMyzelien 
nétig ist. 

Fiir die diézischen Ascoboli ergibt sich danach folgendes Schema des 
Entwicklungsganges: 


eas | 4 Ascus- 
Q Ascusspore-> 9 Myzel—> Ascogon . nN e | sporen 


‘\ befruchtetes | ascogene os / 
~  Ascogon “Faden _ scus 
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oS Ascus- A (Kern- kopu- 4g Ascus- 
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Ob und inwieweit bei den besprochenen Formen Ascusbilduag ohne 
vorhergehende Kopulation der 2 und 3 Geschlechtsorgane méglich ist, laBt 
sich in Ermangelung ausreichender Beobachtungen und Versuche nicht be- 
urteilen. Manche Forscher scheinen anzunehmen, daB es bei Pyronema nur 
eine Frage der iuBeren Bedingungen ist, ob das Antheridium mit der Tricho- 
eyne kopuliert oder nicht (so GAuMANN 1926, 325). Ich méchte vorlaufig 
noch bezweifeln, daB dieser Versuch bei jedem Pyvonema gelingt. Fir 
Cubonia brachyasca gibt Savina (1919, I) an, dab unbefruchtete Ascogone zu- 
grunde gehen, dasselbe gilt nach Dope (1920) vermutlich fiir Ascobolus 
magnificus. Diese Pilze besitzen also kein Regulativ, das den ersten Akt des 
Sexualprozesses ersetzen kénnte, sie bilden ihre Apothezien nur bei normalem, 
vollstindigem Ablauf aller Phasen. 

Demgegeniiber gibt es nun eine ganze Reihe Pezizales, die ohne Mit- 
wirkung des Antheridiums normale Fruchtkérper bilden, ohne dabei auf die 
Karyogamie im Ascus zu verzichten. Meistens kommt bei diesen Formen das 
Antheridium gar nicht mehr zur Entwicklung. Der einzige Fall, fiir den an- 
gegeben wird, da ein Antheridium mit der (mehrzelligen) Trichogyne ver- 
schmilzt, wohl auch Kerne in diese abgibt, die aber nicht bis zum Ascogon 
vordringen, ist Lachnea stercorea (Pers.) Gill. (Fraser 1907). Ich bin indessen 
nicht voll davon iiberzeugt, da& eine Nachuntersuchung hier nicht normale 
Befruchtung aufdecken wird; dann wiirde das sexuelle Verhalten des Pilzes 
mit dem von Pyronema in der Hauptsache iibereinstimmen. 


Als apandrisch werden folgende Arten angegeben: 


Ascobolus citrinus Schweizer (SCHWEIZER 1923). 

A. furfuraceus Pers. (HARPER 1896, WeELSFoRD 1907). 
A. glaber Pers. (DANGEARD 1907). 

A. wmmersus Pers. (RamLow 1914). 

A. mirabilis Dang. (DANGEARD 1907). 

A. Winteri Rehm (Dopce 1912). 

Ascophanus carneus Pers. (CuTtinG 1909, Ramiow 1914). 
A. ochraceus Boud. (DANGEARD 1907). 

Cudoma lutea (Lk.) Sace. (Durr 1922). 

Humana anceps Rehm (DE.itscu 1926). 

H. granulata Quél. (BLACKMAN and Fraser 1906). 
Lachnea cretea Phil. (FRASER 1913). 

L. scutellata (l.) Gill. (Brown 1911). 

Lasiobolus pulcherrimus Crouan. (DeLitscH 1926). 
Rhizina undulata Fr. (Firzpatrick 1918). 

Saccobolus violascens Boud. (DANGEARD 1907). 
Spathularia velutipes Cke. et Farl. (Durr 1922). 
Thecotheus Pelletierit (Cr.) Boud. (OveRTON 1906). 
Thelebolus stercoreus Tode (RamLow 1906, 1914). 


Alle diese Formen haben nun eine normale Ascusentwicklung. Der 
junge Ascus ist also zweikernig, es folgt Karyogamie!) und Reduktions- 
teilung und schlieBlich entstehen 8 oder mehr (Thelebolus, Thecotheus) Sporen. 
Irgendwo und irgendwann muB also eine Kernpaarung stattfinden. Der 
iibliche Ort hierfitr ist das Ascogon, wo wir sie auch vorfinden. Beziiglich der 
Art, wie die Paarkerne zusammenkommen, lassen sich nun zwei Typen unter- 
scheiden. Bei dem einen (I) haben wir noch eine Art Ersatz fiir den antheri- 


1) Da diese Karyogamie ein echter Sexualakt ist, ist es verkehrt, die Arten apogam 
zu nennen, wie das vielfach geschieht. 
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dialen Kerniibertritt dadurch, daB die Nachbarzellen des (spiter ascogene 
Hyphen treibenden) Ascogons Kerne durch Querwandporen ins Ascogon 
abgeben, wo sie sich mit den Ascogonkernen paaren (Parthenocytogamie 
und Karyozeuxis). So ist es bei Ascobolus citrinus und hichstwahrsehein- 
lich auch bei A. furfuraceus. Bei Rhizina undulata treiben mehrere Archikarp- 
zellen ascogene Hyphen; der Inhalt der apikal- und basalwirts von ihnen 
gelegenen Zellen wandert in sie iiber. Ob nun in diesen Fallen jedes Kern- 
paar aus einem Ascogonkern und einem eingewanderten Kern besteht, labt 
sich nicht entscheiden, da die Kerne morphologisch iitbereinstimmen. Es 
kénnte auch sein, daB zwei Ascogonkerne sich paaren, wie das fiir den zweiten 
Typus (II) charakteristisch ist. Das erste Beispiel fiir diesen letzteren, das be- 
kannt geworden ist, ist die oft zitierte Humaria granulata. BuackMaNn und 
Fraser (1906) geben noch eine Kernfusion im Ascogon an, die sich aber 
voraussichtlich ebensowenig bestatigen wird wie alle anderen Angaben iiber 
doppelte Karyogamie bei Ascomyceten. Bei der verwandten Humaria anceps 
hat denn auch Deirson (1926) nur die Paarung (Parthenokaryozeuxis 
ohne Cytogamie) im Ascogon gefunden, und Ramiow (1914), der mit be- 
sonderer Sorgfalt auf diesen Punkt geachtet hat, hat bei den von ihm unter- 
suchten Arten Karyogamie ausschlieBlich im jungen Ascus, in den Ascogonen 
und ascogenen Hyphen aber typische Kernpaare gesehen. Mit einiger Sicher- 
heit kénnen wir auBer den beiden Humaria-Arten Lasiobolus pulcherrimus, 
vielleicht auch Lachnea scutellata, Ascophanus ochraceus u. a. hierher zaihlen. 
Die zytologischen Untersuchungen vieler dieser Formen lassen teilweise noch 
viel zu wiinschen iibrig. Thecotheus Pelletierit unterscheidet sich insofern, als 
hier drei Zellen des Archikarps zu Ascogonen werden, d. h. ascogene Hyphen 
austreiben. Diese 3 Zellen sind nach Overton durch geschlossene Quer- 
winde getrennt, so da8 Kerniibertritte nicht stattfinden kénnen. Anders 
bei Ascophanus carneus, bei dem sich nach Currine auch mehrere Archikarp- 
zellen an der Ascusbildung beteiligen. Hier sind aber die Querwande durch- 
brochen, wodurch Kernwanderung von einer zur anderen Zelle méglich wird 
(Ramiow 1914). Lachnea cretea diirfte sich ebenso verhalten (FRASER 1913). 
Bewiesen sind die Kernwanderungen nicht; vielleicht liegt in diesen Formen 
ein Ubergang von Typus I zu Typus II vor. Thelebolus stercoreus stellt insofern 
einen Sonderfall dar, als hier die Bildung ascogener Hyphen nach der tiblichen 
Auffassung unterbleibt und das urspriinglich zweikernige Ascogon unmittelbar 
zu dem grofen, vielkernigen Ascus wird, der in der Einzahl im Fruchtkérper 
auftritt. Danach wiirde Thelebolus stercoreus zum Typus II gehoren. Die Bilder, 
die Ramiow (1906) von der Entwicklung des Pilzes gibt, scheinen mir aber 
auch die Deutung zuzulassen, daB das, was RamLow (und mit ihm GAv- 
MANN 1926) fiir das Archikarp*) halt, eine ascogene Hyphe ist (man vergleiche 
Ramuows Fig. 19, 22, 26 auf Taf. IV), die dann allerdings direkt aus einer 
vegetativen Zelle entstehen wiirde. Daf so etwas vorkommen kann, haben 
wir schon bei der Besprechung des Pyrenomyceten Ophiobolus cariceti (s. 5. 369) 
gesehen. Auch fiir die Discomyceten existieren derartige Angaben (z. B. von 
Fraser [1908] ttber Humaria rutilans); sie scheinen mir aber noch nicht ge- 
niigend fundiert, so daB ich von ihrer Besprechung hier absehen mu. 


Eine von den bisher besprochenen Discomyceten abweichende Form der 
sexuellen Fortpflanzung findet sich nach Krr1ians (1918) Schilderung bei 
dem zu den Phacidiaceen gehorigen Cryptomyces Pteridis (Rebent.) Rehm. 


1) Archikarp im oben (S. 366) definierten Sinne. RamMLOW und GAUMANN 
nennen es Ascogon. 
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Im plektenchymatischen Fruchtkérpergewebe sieht man mehrzellige fertile 
Hyphen, die durch Inhaltsreichtum und verhiltnismaBig groBe Kerne auf- 
fallen. In den subterminalen Zellen zweier solcher benachbarter Hyphen 
wandern die Kerne basalwirts, alsdann bildet sich eine Anastomose, und der 
Kern von einer (der minnlichen) wandert in die andere iiber. Aus solchen 
Kopulationsprodukten gehen dann ascogene Hyphen und Asci hervor, in 
denen die Kerne kopulieren. Die Bilder Kri11aNs lassen noch einige Zweifel, 
ob sich alles so abspielt, wie er annimmt. Da keine vollstandigen Schnitt- 
serien wiedergegeben werden, ist es nicht méglich, sich ein Urteil zu bilden. 
Die Frage, ob Cryptomyces monézisch oder diézisch ist, bleibt auch vorlautig 
unentschieden, da die Herkunft der fertilen Hyphen nicht einwandfrei fest- 
gestellt werden konnte. Pe 

Die bisher untersuchten apandrischen Phacidiales (Khytisma acerinum 
[Pers.] Fr. und Phacidiwm repandum Alb. et Schw.) stimmen weitgehend mit 
den oben erwahnten apan- 
drischen Formen der Peztzales 
iiberein. Rhytisma zeigt eine 
Archikarpentwicklung, die in 
groBen Ziigen der von As- 
cobolus citrinus gleicht (siehe 
S. G. Jones 1925, SaATINA 
1919,°14). 


f) Tuberatles. 


Bei der sehr unvoll- 
kommenen Kenntnis der jun- 
gen Entwicklungsstadien der 
Fruchtkérper der Tuberales 
]aBt sich auch nicht ver- 
mutungsweise sagen, ob in 
dieser Pilzgruppe Geschlechts- 
organe nach Art der Ascogone 
und Antheridien vorkommen. 
Wir wissen nur das eine, dab 

b ascogene Hyphen mit Paar- 

Fig. 198 (nach THAXTER). a@ Ceratomyces terrestris. kernen auftreten, die mit ty> 

Exogene Abschniirung von Spermatien. 6 Zadou/- pischen Hakenbildungen en- 

benia elongata. Endogene Spermatiumbildung. c Zx- den (DANGEARD 1894, II). 

arthromyces indicus. Zusammengesetztes Antheridium. [m jungen Ascus findet die 

iibliche Karyogamie — statt 

(s. Scuussnia 1921 betreffs Tuber aestivum V. Sch.). Die Tuberales kénnen 
somit nicht als asexuell bezeichnet werden. 

DE Bary (1884, 19) fiihrt die Tuberales als einzige Ascomyceten auf, bei 
denen Schnallenbildungen vorkommen. Er fand sie an der Basis der Asci 
von Luber brumale und T. aestivum (pE Bary 1863, 28). Es handelt sich 
zweiltellos um die Haken, deren Ahnlichkeit mit den Schnallen der Basidio- 
myceten hier zum ersten Male konstatiert worden ist, freilich ohne da® pE 
Bary damals die Homologie beider Bildungen vermuten konnte!). Auch 
MATTIROLO (1887) gibt fiir die Tuberales Schnallen an. Sie sollen bei Tuber 
lapideum Matt. in den Rhizomorphen und im Myzel vorkommen. Diese An- 


1) Uber die Homologie von Haken und Schnall a di : 
Schnallenhyphen vgl. 8. 392f. nallen und die Zytologie der 
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gabe ware sehr wichtig; doch kann ich den Verdacht nicht unterdriicken, daB 
eine Verwechslung mit Basidiomyceten-Myzel vorliegt, das vielleicht mit dem 
Tuber-Myzel eng vergesellschaftet war. 


g) Laboulbeniomycetes, 

Die Laboulbeniomyceten sind 
urspriinglich anisogam. In einem 
keulen- oder flaschenférmigen, nach 
oben verjiingten Perithezium befin- 
det sich das mehrzellige, gerade ge- 
streckte Archikarp, das sich nach 
oben in eine aus dem Perithezium 
herausragendeTrichogyne verlingert. 
Die méannlichen Sexualzellen sind 
Spermatien, die entweder exogen 
abgeschniirt werden (Zodiomyces 
Thaxt., Ceratomyces Thaxt.) (Fig. 
198 a) oder endogen in zwiebelférmig 
angeschwollenen Zellen (Antheridien) 
entstehen, aus denen sie an einer 
apikalen Offnung ausgestoBen werden 
(Subfam. Laboulbenieae Thaxt.) (Fig. 
198 b u. 201). Derartige Antheridien 
kénnen zu Gruppen vereint und von 
einer gemeinsamen Hiille umgeben 
sein, die sich an der Spitze kanal- 
artig verlangert und die Spermatien 
austreten laBt (Subfam. Peyritschi- 
elleae Thaxt.) (Fig. 198 ¢). Die Sper- 
matien fungieren als mannliche Ga- 
meten. Sie setzen sich an der Tri- 
chogyne (Fig. 199) fest, die kurze 
Zeit darauf kollabiert. Gleichzeitig 
finden im Inneren des Peritheziums 
mehrere Zellteilungen statt, die 
schlieBlich zur Abgliederung des As- 
cogons fiihren, derjenigen Zelle also, 
die die Asci erzeugt. Obwohl die 
Wanderung der (oder eines) mann- 
lichen Kerne zum Ascogon nicht 
beobachtet worden ist, so ist doch 
nicht zu zweifeln, daB sie bei der Fig. 199 (nach THAXTER). Rhadinomyces 
Mehrzahl der Laboulbeniomyceten pallidus. Kin monizisches Individuum, Tri- 
stattfindet. Ohne uns zu sehr in das phoeypenmitepermation,hebetzk. 
Gebiet der Spekulation zu verlieren, 
diirfen wir auch annehmen, da8 im Ascogon Paarung des 9 und § Kerns und 
konjugierte Teilungen stattfinden, und da die 2—9 Zellen, in die das Ascogon 
sich dann teilt, und die dann bis auf eine Asci produzieren, Kernpaare er- 
halten, die im jungen Ascus jeweils verschmelzen. Wegen der Hinzelheiten 
der Perithezienentwicklung sei verwiesen auf die Schilderung von THAXTER 
(1896, II, 217ff.) und deren Wiedergabe bei GAumann (1926, 3651f.). 

In der iiberwiegenden Mehrzahl der Falle entstehen im Ascus 4 Sporen. 
Dieselben haften paarweise aneinander. Bei den didzischen Formen geht aus 
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in weibli in mannii dividuum 
einem solchen Sporenpaar ein weibliches und ein minnliches Indivi 

hervor. Bei Dimeromyces sind beide gewohnlich gleich stark entwickelt, 
wihrend in anderen Fallen ein deutlicher sexueller Dimorphismus vorhanden 


ae 
P 


Fig. 200. Zaboulbenia. Schema des Kernteilungsverlaufs im Ascus, konstruiert nach den 
Angaben von FAULL. 


ist (die mannlichen Individuen sind bedeutend kleiner). Diese Erscheinungen 
stehen mit der Annahme genotypischer Geschlechtsbestimmung in Einklang, 
nach der ja zwei der Sporen eines Ascus weiblich, die beiden anderen mannlich 


a 


Fig. 201. Fig. 202. Fig. 203. 
Fig. 201 (mach THAXTER). Diovcomyces Anthici. 2 und ¢ Individuen eines Sporenpaars. 
GS mit endogen gebildeten Spermatien. Trichogyne des 9 dem ¢ zugewandt. 


Fig. 202 (nach THAXTER). Déorcomyces spinigerus. Links ° Individuum, rechts daneben 
kleines d. 


Fig. 203 (nach THAXTER). Dvoicomyces Anthict. a 3, 6 2 Spore. 


determiniert sein miissen. Da dabei die Paarung der Sporen nicht dem Zufall 
tiberlassen, sondern so reguliert ist, daB sich immer eine Q mit einer So zu- 
sammentindet, liBt sich aus dem Verlauf der Kernteilungen im Ascus ver- 
standlich machen, unter der Voraussetzung, dab derselbe bei den didzischen 
Formen ebenso verlauft, wie bei den von Fautt (1912) untersuchten apandri 
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schen Laboulbenia chaetophora Thaxt. und L. Gyrinidarum Thaxt. Es finden 
hier, wie aus den schematischen Fig. 200a—d hervorgeht, die bei den Asco- 
myceten iiblichen drei Teilungsschritte statt, doch beteiligen sich nur 4 Kerne 
an der Sporenbildung, wahrend die anderen 4 zugrunde gehen. Die Abbildung 
ist unter der Annahme konstruiert, daB die Reduktion der Chromosomenzahl 
bei der ersten (heterotypischen) Teilung des diploiden Ascuskerns vorgenommen 
wird. Von den 4 Sporenkernen gehen dann zwei auf das eine, die beiden anderen 
auf das andere Teilprodukt des Zygotenkerns zuriick. 

Die Lagerung dieser Kerne und der Sporen, denen sie spater angehéren, 

miBte nun — was nicht allzuschwer vorstellbar ist — so eingerichtet sein, 
da8 immer zwei genotypisch verschiedene zusammenkommen. Ein Moment, 
das sehr zugunsten der genotypischen Geschlechtsverschiedenheit spricht, ist 
die bei Diotcomyces vorkommende Heterosporie. Der Geschlechtsdimor- 
phismus, der hier sehr ausgeprigt ist (s. Fig. 201 u. 202), ist bereits in der Spore 
vorbereitet; die zwei minnlichen Sporen sind von vornherein schmachtiger 
als die beiden weiblichen (Fig. 203). — Auf der anderen 
Seite darf nicht iibersehen werden, da8 sich auch Argu- 
mente fiir die Auffassung geltend machen lassen, daB die 
Diézie — wenigstens bei einem Teil der Formen — nicht 
auf genotypischer Grundlage beruht. An und fiir sich kann 
man sich gut vorstellen, daB (ahnlich etwa wie bei Bonellia 
[s. Barrzer 1914]) die auBeren Bedingungen fiir die Ge- 
schlechtsbestimmung eine maBgebende Rolle spielen. So 
kénnte z. B. eine der beiden Ascussporen in der Entwicklung 
etwas vorauseilen; der daraus hervorgehende Organismus 
wiirde also einen Vorsprung gewinnen und unter den giin- 
stigeren Entfaltungsbedingungen zum Weibchen werden, 
wahrend der andere gegeniiber dieser Konkurrenz ins Hinter- ,, 204 (nach 
treffen kiime und es als Kiimmerform nur zur Antheridien- TEASER) is 
bildung bringen wiirde. DaB solche Gedankengange nicht  doxulbenia infla- 
ganz in der Luft hingen, zeigt die von THAxTER (1896, 239) ¢. Individuen- 
hervorgehobene Tatsache, daB bei monézischen Formen eines Pls bin (inks 
der gepaarten Individuen gelegentlich atrophiert, eine Er- unten)  atro- 
scheinung, die bei Laboulbemia inflata Thaxt. zur Regel ge- phiert. 
worden ist (Fig. 204). Bei Stigmatomyces Sarcophagae Thaxt. 
(s. THAXTER 1908, 232) wurde beobachtet, daB das eine Individuum voll 
entwickelt ist und beiderlei Geschlechtsorgane trigt, wahrend das andere, viel 
kleinere, nur Antheridien bildet (Androdiézie). THaxTer ist geneigt, in 
solchen Vorkommnissen die Vorstufe fiir die Diézie zu sehen. Das wird sich 
kaum entscheiden lassen. Méglich ist, daB bei Laboulbenia inflata bereits 
genotypische Unterschiede vorliegen. 

Zytologisch ist von den sexuellen Laboulbeniomyceten leider noch keiner 
genauer untersucht worden. Dagegen besitzen wir tiber die apandrischen 
Laboulbenia chaetophora und L. Gyrinidarum eine sehr sorgfaltige Arbeit von 
Fautt (1912), auf deren Ergebnisse noch kurz eingegangen sei. Wie wir schon 
oben sahen, enthalt der junge Ascus einen diploiden Kern, der durch Kopu- 
lation eines Kernpaares zustande kommt. Dieses Kernpaar entstammt aus- 
schlieBlich dem weiblichen Organ. Fig. 205, 1 zeigt ein junges Perithezium, aus 
dem eine reich verzweigte (funktionslose) Trichogyne herausragt. Im Innern 
sind zwei gréBere Zellen sichtbar; die obere wird als trichophore, die untere 
als karpogene Zelle bezeichnet. Die Kerne beider teilen sich und die Querwand 
wird. aufgelost (Fig. 205,3). Der untere und der obere Kern werden dann wieder 
durch eine Wand abgeschnitten (letzterer kann sich, wie Fig. 205, 4 zeigt, noch- 
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ilen), und das mittlere Kernpaar, von dem ein Kern aus der trichophoren, 
aT der karpogenen Zelle stammt, erfahrt eine konjugierte Teilung. 
Wie aus Fig. 205, 4 ersichtlich, werden diese beiden Kernpaare durch eine Quer- 
wand getrennt. Die Kernpaarung bleibt jetzt erhalten. Von den eben er- 
wihnten 2 Zellen teilt sich die untere nochmals quer und von diesen beiden 
Zellen wird nun die obere zum Ascogon. In Fig. 205, 5 hat sie eine Langsteilung 


Fig. 205 (mach FAuLL, aus GAUMANN). Ascusentstehung bei Laboulbenia Gyrinidarum. 
Erklarung im Text. 


erfahren. Die Asci gehen durch direkte Sprossung aus dem Ascogon hervor, 
dessen Kernpaare erfahren dabei mehrfache konjugierte Teilungen, so da 
jeder Ascus ein Kernpaar enthalt. In den Fig. 205, 6 links dargestellten Asci 
hat die Kernkopulation schon stattgefunden. Fig. 205, 7—8 zeigen weitere 
Entwicklungsstadien des Ascus, von denen oben schon die Rede war, Fig. 205, 9 


eine Ascusspore, die, wie das bei den Laboulbeniomyceten die Regel ist, zwei- 
zellig ist. 
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Bei diesen beiden apandrischen Laboulbenien ist also an Stelle der 
verlorengegangenen Befruchtung durch mannliche Sexualzellen eine Art 
Isogamie von Archikarpzellen getreten, die zur Parthenozeuxis und schlieB- 
lich zur Karyogamie im Ascus fithrt. — 

_ Zum SchluB8 gebe ich noch eine Ubersicht tiber die Geschlechterver- 
teilung (nach TwaxrEr 1896; 1908, II; 1924); ich kann mich dabei auf die 
Aufzihlung der Gattungen beschrinken, da sich die Arten einer Gattung 
im groBen und ganzen gleich verhalten. 


Monézisch sind: 
Helminthophana Peyr. 
Hydraeomyces Thaxt. 
Hydrophilomyces Thaxt. 
Idiomyces Thaxt. 
Kainomyces Thaxt. 


Acallomyces Thaxt. 
Acompsomyces Thaxt. 
Arthrorhynchus Kolenati 
Autoicomyces Thaxt. 
Camptomyces Thaxt. 


Cantharomyces Thaxt. 
Ceraiomyces Thaxt. 
Ceratomyces Thaxt. 
Chaetomyces Thaxt. 
Chitonomyces Peyr. 
Clematomyces Thaxt. 
Compsomyces Thaxt. 
Coreomyces Thaxt. 
Corethromyces Thaxt. 
Dichomyces Thaxt. 
Diplomyces Thaxt. 
Distichomyces Thaxt. 
Ecteinomyces Thaxt. 
Enarthromyces Thaxt. 


Eucantharomyces Thaxt. 


Eucorethromyces Thaxt. 
Euhaplomyces Thaxt. 


Eumonoicomyces Thaxt. 


Euzodiomyces Thaxt. 
Haplomyces Thaxt. 


Amorphomyces Thaxt. 
Dimeromyces Thaxt. 
Dimorphomyces Thaxt. 


Dioicomyces Thaxt. (Fig. 201 u. 


202) 
Eudimeromyces Thaxt. 


Kleidiomyces Thaxt. 


Laboulbenia Mont. et Robin. 


Limnaiomyces Thaxt. 
Misgomyces Thaxt. 
Monotcomyces Thaxt. 
Moschomyces Thaxt. 
Parhydraeomyces Speg. 
Peyritschiella Thaxt. 
Polyascomyces Thaxt. 
Rhachomyces Thaxt. 


Rhadinomyces Thaxt. (Fig. 199) 


Rhizomyces Thaxt. 
Rhynchophoromyces Thaxt. 
Rickia Cavara 
Sphaleromyces Thaxt. 
Stichomyces Thaxt. 
Stigmatomyces Karsten 
Symplectromyces Thaxt. 
Teratomyces Thaxt. 
Zodiomyces Thaxt. 


Diédzisch sind: 


Herpomyces Thaxt. 
Nycteromyces Thaxt. 
Polyandromyces Thaxt. 
Smeringomyces Thaxt. (?) 
Streblomyces Thaxt. 
Trenomyces Thaxt. 


Anhang: 1. Lichenes. 


Seitdem Staut (1877) bei verschiedenen Collemaceen Vorgainge kennen 
gelehrt hat, die sich bei unvoreingenommener Beurteilung nicht anders deuten 
lassen als Befruchtungsprozesse, darf das Vorkommen von geschlechtlicher 
Fortpflanzung bei den Flechten trotz der empfindlichen Liicken, die unsere 
Kenntnisse auch heute noch aufweisen, als sicher angesehen werden. Die Ein- 
wiinde, die von BREFELD und seiner Schule (MétrER 1887) dagegen erhoben 
worden sind, enthalten keinen Gegenbeweis. Die bestuntersuchten Objekte 
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sind Collemamicrophyllum (Ach.) Krbr., C. crispum Ach., C. pulposum (Bernh.) 
Ach. (Stani 1877, STURGIS 1890, Baur 1898, BAcHMANN 1912, 1913). Das 
Archikarp besteht aus einem (oft spiralig) gewundenen mehrzelligen Ascogon 
und einer mehrzelligen Trichogyne, die gewohnlich aus dem Thallus hervor- 
ragt (Fig. 206). Die Zellen sind urspriinglich einkernig. Als minnliche Zellen 
fungieren Spermatien (s. TULASNE 1852); sie entstehen meist In Spermo- 
gonien. Srant, Baur u. a. haben das Festhaften 
der Spermatien an dem aus dem Thallus hervor- 
ragenden Ende der Trichogyne beobachtet, Baur 
hat auch festgestellt, da der Spermatiuminhalt 
in die Trichogyne entleert wird (Fig. 206a). Die von 
BacuMann beschriebene Form des Collema pulposum 
verhalt sich etwas anders als die von STAHL unter- 
suchte. Die Spermatien werden hier nicht in Spermo- 
gonien gebildet, sondern frei im Thallus, 100—300 p 
unterhalb von dessen Oberfliche in Gruppen abge- 
schniirt. Zu solchen Gruppen wachsen die Tricho- 
gynen, offenbar chemotropisch angelockt, hin und 
kopulieren mit den Spermatien. BAcHMANN konnte 
auch den Ubertritt des g Kerns in die Trichogyne 
wahrscheinlich machen. Die Querwande der Tri- 
chogynzellen lassen dann Durchbohrungen erkennen, 
schlieBlich verquellen sie. Gleichzeitig oder kurz 
darauf machen sich auch im Ascogon Anderungen 
bemerkbar. Die Zellen schwellen an, die Quer- 
wainde werden (mit Ausnahme derer im Basalteil 
des Ascogons) aufgelést, und die Kerne vermehren 
sich. SchlieBlich ist also eine vielkernige Zelle ent- 
standen, aus der die ascogenen Hyphen aussprossen. 
Welchen Anteil der Spermatiumkern hierbei hat, 
: konnte noch nicht ermittelt werden. Es ist aber 
Riz, 208 (uach Puede wohl anzunehmen, dai er durch die Trichogyne 
GAUMANN). Collema cris. (deren Kerne wie bei anderen Ascomyceten degene- 
pum. a Trichogyne mit rieren und deren Zellen schlieBlich kollabieren) zum 
aN eS spsenen Ascogon wandert und dort Teilungen erfahrt. Eine 
enulcee Hoes regres regelmaBige Kernpaarung im Ascogon und den 
mit mehrzelliger Tricho- ascogenen Hyphen hat Bacumann nicht finden 
gyne. kénnen. Der junge Ascus, dessen Entstehung aller 
Wahrscheinlichkeit nach die iibliche, auch bei an- 
deren Flechtenpilzen (z. B. Pertusaria communis D.C. nach Baur 1901, 
Anapiychia ciliaris Krbr. nach Baur 1904, Usnea barbata [L.] Fr. nach 
NrenBurG 1908, Parmelia Acetabulum (Neck.) Duby nach Morrav 1922) 
beobachtete Hakenbildung!) vorausgeht, hat aber zunichst zwei Kerne, die 
alsbald verschmelzen. . 


1) Diese Haken, auf deren Homologie mit den Schnallenbildungen der Basidiomy- 
ceten wir spater zu sprechen kommen, entstehen iibrigens nicht immer nur am Ende der 
ascogenen Hyphen, also unmittelbar vor der Ascusbildung; die Hyphen kénnen vielmehr 
unter stiéndiger Hakenbildung fortwachsen und sich verzweigen. So kann ein System 
ascogener Hyphen zustande kommen, dag dem Schnallenmyzel der Basidiomyceten (dem 
es phylogenetisch auch entspricht) villig gleicht. Die Zellen dieser Hyphen sind auch 
paarkernig. Das hat Mornau (1922) fiir Parmelia Acetabulum nachgewiesen. Auf einem 


pie eras (1908, Taf. 3, Fig. 24) von Baeomyces roseus Pers. ist schon das gleiche 
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Karpogone, ahnlich denen der Collema sind bei sehr zahlreichen Flechten 
nachgewiesen (man vergleiche die Zusammenstellungen bei Baur [1901, 328 
mit Erginzung 1904, 22] und Sirrier [1914,] und die dort angegebene 
Literatur). Meist hat man auch Trichogynen gefunden: Die Zahl der Falle, in 
denen Verschmelzung von Spermatien mit den Trichogynen wahrscheinlich 
gemacht worden ist, ist aber noch sehr klein (auBer bei den Collemaceen z. B. 
bei Physcia pulverentula | Schreb.] Nyl. durch Darpisutre 1900, bei Anaptychia 
ciliaris Krbr. durch Baur 1904). Bei vielen Peltigeraceen (s. Fiinrstiick 
1884, Baur 1904), Sphyridium byssoides (L.) Th. Fr. (Nrenpure@ 1908) u. a. 
sind keine Trichogynen gefunden worden und Spermogonien nur spiarlich 
oder gar nicht vorhanden. Hier ist also apandrische Entwicklung anzunehmen. 
DaB man aber weder bei Peltigera noch bei Solorina saccata (L.) Ach., wo man 
auch keine Ascogone mehr hat entdecken kiénnen, von echter Apogamie oder 
Parthenogenesis sprechen kann, beweist die von Morwav (1915, 1916) im 
Ascus nachgewiesene Karyogamie. 


Wenn bei Collema die Befruchtung durch die Spermatien ausbleibt, 
dann sind die Ascogone nicht fahig, ascogene Hyphen und Asci zu erzeugen. 
Die Trichogynen kollabieren dann, und die Ascogone verlieren allmahlich 
ihre charakteristische Form und gehen in vegetative Hyphen iiber (Baur 
1898, 364). Ein Ersatz fiir die Spermatienbefruchtung, wie sie bei den apan- 
drischen Formen anzunehmen ist, findet also hier nicht statt, ebensowenig 
parthenogenetische Entwicklung von Asci. 


Was nun die Spermatien anbetrifft, so ist bekanntlich von MOLLER 
(1887, 1888) nachgewiesen worden, da8 sie bei einer Reihe von Flechten keim- 
fahig sind und in Kultur mehr oder weniger groBe Myzelien hervorbringen, 
die sogar selbst wieder zur Spermogonienbildung tibergehen kénnen. Bei der 
Mehrzahl der Formen, bei denen das gelungen ist, sind die Sexualitatsver- 
hiltnisse nicht genauer bekannt. Auch die Spermatien von Collema micro- 
phylium sollen aber keimfahig sein. Hiermit erreichte MOLLER allerdings nur 
eine ganz kiimmerliche Entwicklung kleiner, au8erst langsam wachsender 
Keimlinge. M6tiEer polemisiert auf Grund seiner Ergebnisse aufs scharfste 
gegen diejenigen, die den Flechten (und Ascomyceten) geschlechtliche Fort- 
pflanzung zuschreiben. Schon mehrfach ist hiergegen mit Recht hervor- 
gehoben worden, da das eine das andere nicht auszuschlieBen braucht. Bei- 
spiele von Ephebogenesis sind uns bei den Algen mehrfach begegnet (Ecto- 
carpus siliculosus u. a.). Wenn man ein Pyronema-Antheridium isolieren und 
unter giinstige Ernéhrungsbedingungen bringen wiirde, so wiirde man keinen 
Grund haben, besonders erstaunt zu sein, wenn es sich zu einem vegetativen 
Myzel entwickeln wiirde; deshalb wird niemand, der nicht den Tatsachen durch 
Leugnung zuverlassiger Beobachtungen Gewalt antut, seine sexuelle Natur 
bestreiten. Eine andere Frage ist die, ob vielleicht die Spermatien bei solchen 
Formen, die apandrisch geworden sind, ihre Funktion gewechselt und. in 
erhéhtem Ma8e die Fahigkeit zu vegetativer Entwicklung gewonnen haben 
— oder ob diese Fahigkeit als ,,Reminiszenz‘‘ zu deuten ist in dem Sinne, dab 
die Spermogonien urspriinglich rein ungeschlechtliche Pykniden sind, die 
sexuelle Funktion iibernommen haben, ohne damit den Charakter als konidien- 
bildende Organe zu verlieren (diesen Standpunkt vertritt z. B. GAuMANN 
[1926]). Diese Alternative soll hier nicht diskutiert werden. 


Die Flechten, deren sexuelle Fortpflanzung genauer untersucht. ist, 
scheinen vorwiegend mondézisch zu sein, wenigstens ist mir kein ‘sicherer 
Fall von strenger Trennung von Ascogonen und Spermogonien bekannt. Aller- 
dings ist die Verteilung der Geschlechtsorgane durchaus nicht immer eine 
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ganz gleichmaBige. So gibt Stan (1877, 14) fiir Collema microphyllum an, 
daB gar nicht selten auBer monézischen Exemplaren (bei denen die beiden 
Geschlechtsorgane dicht nebeneinander sitzen, aber auch auf verschiedene 
Regionen des Thallus verteilt sein konnen) auch rein weibliche und rein mann- 
liche vorkommen (Tridzie); bei Collema crispum fand Baur (1898, 365) 
gynodiézisches Verhalten. Die rein weiblichen Thalli kénnen massenhaft 
Ascogone ausbilden, die aber offenbar nur sehr selten befruchtet werden. 
Deshalb bilden diese Thalli keine oder ganz wenige Apothezien, wahrend die 
mondézischen damit so dicht besetzt sein kinnen, dab vom vegetativen Teil der 

Pflanze kaum etwas zu sehen ist (s. auch Srurers, 1890). 


Solche Vorkommnisse sind wahrscheinlich weiter verbreitet. Fernere 
Untersuchungen werden uns voraussichtlich auch mit streng diézischen Flech- 
ten bekannt machen. Was dariiber an alteren Angaben vorliegt (s. z. B. 
NYLANDER 1858), ist nicht recht verwertbar, da die alteren Lichenologen 
Flechten, deren Apothezien und Spermogonien auf verschiedene Thalli ver- 
teilt sind, didzisch nennen. Sie kénnten natiirlich auch gynodiézisch sein. 
Nahere Priifung verdienen auch vor allem die Flechtenarten, die in gewissen 
Gegenden nur steril, in anderen (geographisch oft weit entfernt gelegenen) 
reich fruktifizierend gefunden werden. Es wird vielfach angegeben, daB da, 
wo die Flechten ohne Apothezien auftreten, auch keine Spermogonien vor- 
kommen. 

Auf interessante dkologische Beziehungen zwischen Spermogonien- 
stellung und Apothezienentwicklung bei der Gattung Cladomia hat SATTLER 
(1914) hingewiesen. 


2. Protomycetes. 


Die véllig unsichere Stellung der Protomycetes im Pilzsystem veranlaBt 
mich, sie hier anhangsweise zu behandeln. Uber ihre Sexualitét ist wenig 
zu sagen. Wir wissen nur, da die einkernigen Sporidien, die bei der Keimung 
der Dauerzellen frei werden, paarweise kopulieren. Die Kopulationsbilder 
gleichen auffallend denen der kopulierenden SproBkonidien von Taphrina 
und den Sporidienkopulationen der Ustilagineen. Ob sie wie bei den beiden 
letzteren auch das Anfangsstadium einer Paarkernphase bilden, die ihr Ende 
in der Dauerzelle mit der Karyogamie erreicht, ist noch unbekannt. Die 
Myzelzellen sind vielkernig. Die der Sporidienbildung vorausgehendeTetraden- 
teilung diirfte eine Reduktionsteilung sein. Der Kern der Sporidienmutter- 
zellen, die sich im Wandbelag der keimenden Dauerzellen abgliedern, ist also 
aller Wahrscheinlichkeit nach diploid. Da morphologische Unterschiede der 
kopulierenden Sporidien nicht nachweisbar sind, sind die Protomyceten iso- 
gam. Genotypische Geschlechtertrennung ist méglich, bisher aber nicht nach- 
gewiesen (vgl. namentlich die Arbeiten von DE Bary 1864, B. Meyer 1888, 
BREFELD 1891, Popra 1899 und von Bijren 1915—1922). 


III. Basidiomycetes. 


Von wenigen Ausnahmen abgesehen, sind alle Basidiomyceten ge- 
schlechtlich. In der Basidie oder dem ihr entsprechenden Gebilde (Brand- 
spore, Teleutospore) findet, wie im Ascus, ein Sexualakt in Form der Karyo- 
gamie statt, der unmittelbar die Reduktionsteilung folgt. Diploide Kerne 
finden sich ausschlieBlich in den Basidien. Sie sind als solche, soweit wir 
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bisher wissen, unter natiirlichen Bedingungen nicht vermehrungsfahig *). 
Die Diplophase tritt bei vielen Formen in Gestalt der charakteristischen, 
zuerst von J. ScHMirzZ (1843) beobachteten paarkernigen Schnallenhyphen auf, 
die den ascogenen Hyphen entsprechen, gewéhnlich aber eine weit gréBere Aus- 
dehnung erreichen als diese und sich in zwei weiteren Punkten von ihnen 
unterscheiden: sie entspringen nicht aus besonders differenzierten Sexual- 
organen, und ihre Entstehung steht nicht mit der Entwicklung und Aus- 
gestaltung der teilweise hoch organisierten Fruchtkérper in unmittelbarem 
Zusammenhang. Wiahrend also gegeniiber den Ascomyceten ein Fortschritt 
Insofern zu verzeichnen ist, als die Paarkernphase (Dikaryophyt) eine Er- 
weiterung erfahren hat, hat der erste Akt des Sexualprozesses, durch den das 
Zusammenkommen der Paarkerne bewirkt wird, eine Riickbildung erfahren?). 
An die Stelle differenzierter Sexualorgane (Ascogone, Antheridien) sind vege- 
tative Zellen getreten; die Oogamie ist durch Somatogamie (apogametische 
Kopulation) ersetzt, die sich in der Mehrzahl der Falle in isogamer Form 
abzuspielen scheint. Die Basidie ist dem Ascus homolog und von ihm im 
wesentlichen nur durch exogene Sporenbildung unterschieden. Sie ist aus 
dem Ascus abzuleiten, woraus folgt, da8 der urspriingliche Basidientypus 
die Holobasidie der Awtobasidiomyceten ist. Aus ihr sind dann sekundar 
die bei den Tvemellineen, Auriculariaceen, Uredineen und Ustilagineen vor- 
kommenden Septobasidien herzuleiten (vgl. JANcuEN 1923). Genotypische 
Geschlechtertrennung ist weit verbreitet. 


Das Gesagte soll nun des Niéheren erliutert werden, wobei wir mit den 


1. Autobasidiomycetes 
(= Hymenomycetes + Gastromycetes) 


beginnen. Untersucht man einen jungen Fruchtkérper etwa einer A garicinee, 
in dem das Hymenium sich eben herausdifferenziert hat, so findet man kleine, 
zweikernige Basidien (Fig. 208, 210). Im Laufe der weiteren Entwicklung dieses 
Hymeniums, die bei einzelnen Arten (Coprinus) sehr gleichmabig, bei anderen 
(Collybia, Psalliota u. v. a.) ziemlich regellos fortschreitet*), beobachtet man 
dann Verschmelzung der beiden Primarkerne zum sekundiren Basidienkern, det 
gewohnlich stark heranwachst und durch Eintritt in das Synapsisstadium 
seine Neigung zur Einleitung der heterotypischen Teilung zu erkennen gibt. 
Bilder, die als typische Diakinesen angesprochen werden kénnen, sind bisher 
mit voller Sicherheit nicht beobachtet worden. Die 2 Kerne, die durch 
die erste Teilung zustande kommen, verharren nur kurze Zeit im Ruhe- 
stadium; vielleicht wird dieses haufig gar nicht erreicht. Sie teilen sich gleich 
nochmals, so daS also in schneller Folge 4 Kerne entstehen, deren GréBe 
meist hinter der der beiden Primarkerne zuriicksteht. Die Einzelheiten dieser 
Vorginge sind in den Arbeiten von Dancrarp (1895), Marre (1900, 1902), 
Ruaanp (1901), R. E. Fries (1911, 1), Levine (1913), Kyrep (1913), KUHNER 
(1926) beschrieben. Juxrt (1898) hat sich besonders mit der Orientierung 
der Kernspindeln beschaftigt und die Einteilung in Stichobasidieen (Spindel- 


1) Vielleicht sind die ersten beiden Kerne, die aus dem Zygotenkern her- 
vorgehen, noch diploid; nach dem zweiten Teilungsschritt ist aber die Chromosomenzahl 
reduziert. ; 

2) M. W. hat zuerst RActBoRsKI (1896) die Vorstellung geiufert, daf der Sexual- 
akt in zwei Phasen (Zellfusion und Kernfusion) zerlegt ist. 

3) Uber die verschiedenen Typen der Hymenialentwicklung vg). namentlich die 
eingehenden Studien von BULLER (1909, 1915, 1922, 1924). 
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achse parallel der Lingsachse der Basidie) und Chiastobasidieen (Spindel- 
achse senkrecht zur Liingsachse der Basidie) geschaffen, der er eine phylo- 
genetische Bedeutung zuschreibt. 


Obwohl die Chromosomenzihlung auf groBe Schwierigkeiten st6Bt 
und die Angaben hieriiber vielfach sehr unsicher sind und nicht miteinander 
iibereinstimmen, so zweifelt heute doch niemand daran, dab in den Basidien 
die Reduktion der Chromosomenzahl vollzogen wird. Wir werden spater 
sehen, daB es auber den zytologischen Befunden hierfiir jetzt auch experi- 
mentelle Beweise gibt. Die 4 Basidiosporen, die sich an den Sterigmen 
abschniiren und aus der Basidie je einen ‘Kern erhalten, sind also haploid. 


Wenn wir nun (etwa von Schizophyllum commune Fr. oder Collyhia 
cirrhata Schum.) Sporen auf eine sterile Platte von Malzextrakt-Gelatine 
oder -Agar ausstreuen lassen, so sehen wir schon nach einem Tage kleine 
Keimlinge, die allmahlich zu gestreckten und sich verzweigenden Hyphen 
heranwachsen?). Die jungen Myzelien von Collybia cirrhata neigen zur Oidien- 
bildung und kénnen unter Umstinden fast ganz in kleine Kinzelzellen zer- 
fallen. Schizophyllum und viele andere Hymenomyceten bilden keine Oidien. 
Die zytologische Untersuchung zeigt, daB die Sporen und der junge Keimling 
einen Zellkern enthalten. Mit dem Wachstum der Keimmyzelien teilt sich 
derselbe, und wir erhalten ein aus einkernigen Zellen bestehendes System. 


In einer solchen, aus zahlreichen Sporen hervorgegangenen Kultur 
andert sich aber bald das Bild. Hier und dort sieht man Schnallen auf- 
treten. Eine Zelle, die oben und unten von einer Schnalle begrenzt ist 
und ebenso die Spitzenzellen des Schnallenmyzels enthalten 2 Kerne (Fig. 
207, 7). Es handelt sich um typische Paarkerne, was daraus hervorgeht, 
daB sie sich durch konjugierte Teilung vermehren. Hierbeispielen die Schnallen 
eine besondere Rolle, durch die verhindert wird, daB 2 Schwesterkerne 
in eine Zelle zusammen kommen. Aus Fig. 207 sind die Vorginge ersicht- 
lich. Fig. 207, 1, 2 stellt die Endzelle einer Schnallenhyphe dar, in deren 
Mitte eine junge Schnalle in Gestalt eines kleinen, basalwarts gerichteten 
Hakchens angelegt ist. Die beiden Kerne befinden sich ebenfalls in der 
Zellmitte, der eine tiber, der andere unter der Schnallenanlage. Beide Kerne 
beginnen sich nun gleichzeitig zu teilen. Die eine Spindel ist in der Richtung 
der Hyphe orientiert, die andere ragt in die Schnalle (Fig. 207, 3, 4). So 
kommt es, daB8 von den 4 Tochterkernen einer in die Schnallenanlage zu 
liegen kommt; einer liegt unterhalb der Schnallenanlage und die beiden 
anderen daritber (Fig. 209, 5, 6, 8). Es bilden sich nun zwei Querwande: die 
eine unmittelbar unterhalb des Schnallenursprungs, die andere trennt die 
Schnallenanlage von der Ursprungshyphe ab. So kommt ein dreizelliges 
System, bestehend aus einer zweikernigen und zwei einkernigen Zellen, 
zustande, das sich von dem auf Fig. 209 dargestellten Ascomyceten-Haken 
nur dadurch unterscheidet, daB die zweikernige Zelle meist viel linger ge- 
streckt ist). Die Schnallenanlage pflegt sich nun der Basalzelle dicht an- 
zuschmiegen und mit ihr in offene Verbindung zu treten. Der Schnallen- 
kern wandert dann in die Basalzelle, so daB nunmehr ein zweizelliges System, 
bestehend aus zwei paarkernigen Zellen entstanden ist (Fig. 207, 7). Wenn 


, J) Bei weitem nicht alle Hymenomyceten keimen auf diesem Substrat, sehr viele 
sind bisher tiberhaupt noch nicht zur Keimung gebracht worden. Als giinstige Objekte 
zu Keimungsversuchen erweisen sich im allgemeinen holzbewohnende Pilze. 


2) Uber die Homologie von ascogenen Hyphen und Schnallenhyph LK 
(1915), BENSAUDE (1918), MorEAu (1929, 1926) hacneentasiea = 
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das Schnallenmyzel sich verzweigt, so wird eine neue Schnalle nahe der 
Abzweigungsstelle des Seitenastes angelegt, wohin die beiden Kerne der 


Fig. 207 (nach Kniep, aus GAUMANN). Corticium serum und Cortictum varians. Schnallen- 
bildung und konjugierte Kernteilungen. Erklarung im Text. 


Ursprungszelle wandern, um sich konjugiert zu teilen. Nicht selten kommt 
es vor, daS der Seitenzweig aus einer Schnalle hervorsprobt. 

Ist das Schnallenmyzel einmal gebildet, so pflegt es erhalten zu bleiben. 
Die Pilze, die zur Oidienbildung neigen, stellen diese meist ein; eine spon- 
tane Abspaltung einkerniger Zellen, aus Schnallenmyzel (also Riickkehr 
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zur Haplophase) kommt nur selten vor’). Unter geeigneten Kulturbedin- 
gungen entstehen Fruchtkérper, die ebenfalls aus Schnallenhyphen be- 
stehen. Bei der Basidienbildung (Fig. 208) zeigt sich deutlich die Homo- 
logie mit den ascogenen Hyphen (s. Fig. 209). Nachdem in der jungen 
Basidie das Kernpaar verschmolzen ist, 
beginnt die geschilderte Entwicklung 
von neuem. 


Wir haben im vorstehenden einen 
fiir das Sexualitétsproblem wichtigen 
Punkt iibergangen: Wie kommt das 
Paarkernstadium zustande? Der Er- 
érterung dieser Frage miissen einige 
Bemerkungen iiber Verteilung und Be- 
stimmung des Geschlechts vorausge- 
schickt werden. Die Entwicklung ver- 
lauft bei sehr vielen Arten (darunter 
auch bei den beiden oben genannten) 
verschieden, je nachdem man von zahl- 
reichen oder von einer Basidiospore 
ausgeht. Im letzteren Falle erhalt man 
z. B. bei Schizophyllum  iiberhaupt 
keine Paarkernphase, also auch keine 
Schnallen. Es bedarf hier, wie zuerst 
BENSAUDE (1918) fiir Coprinus fime- 
tarius (L.) Fr. gezeigt hat, einer be- 
stimmten Kombination von mindestens 
zwei Myzelien (die aber aus Basidio- 
sporen eines Fruchtkorpers stammen 
kénnen), um Schnallenmyzel zu er- 
halten. Daraus geht mit gréBter Wahr- 
scheinlichkeit hervor, da im Schnallen- 
myzel die beiden Kerne eines Kern- 
paares verschiedenen Ursprungs sind. 
Der eine stammt vom einen, der andere 


Fig. 208 (nach KNIEP, aus Bonner Lehr- 


buch). Armillaria amcida. Basidien- : ; 
entwicklung. 1 Basidienmutterzelle mit VOM anderen Myzel und beide Myzelien 
Schnallenanlage. 2, 3 Konjugierte Tei- mitissen irgendwie und irgendwann in 


lung der Kerne. 4, 5 Zweikernige junge 
Basidien. 6 Etwas iltere Basidie mit 
diploidem, aus der Verschmelzung der 
beiden Primirkerne hervorgegangenen 
Kern. 7 Basidie mit Kerntetrade (nach 
der Reduktionsteilung) und 4 Sterigmen 
(wovon eines verdeckt ist). 


offene Verbindung miteinander treten, 
so da die Kerne zusammenkommen 
und sich paaren kénnen. Die Suche 
nach Geschlechtsorganen, die dieses 
Zusammenkommen etwa nach Art des 


getrenntgeschlechtigen Ascobolus mag- 
nificus (s. $. 376) vermitteln kénnten, 
war bisher bei allen Autobasidiomyceten ergebnislos. Deren Stelle wird hier 
von vegetativen Zellen iibernommen. Die sich danach fast von selbst er- 
gebende Untersuchungsmethode ist die: man impft auf einen mit einer 
diinnen Agarlamelle iiberzogenen Objekttrager in einiger Entfernung von- 
einander kleine Bruchstiicke zweier haploider Myzelien, von denen man 
weih, da sie bei Kombination Schnallenmyzel ergeben, laBt die sich kreis- 
formig entwickelnden Myzelien aufeinander zu wachsen und untersucht 


1) z. B. bei Pszlocybe coprophila Fr. (GILMORE 1926). 
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nun, was sich am Treffpunkt vor und wihrend der Entstehung der ersten 
Schnallen abspielt. Solche Untersuchungen sind bisher erst bei zwei Formen 
gemacht worden (LEHFELDT 1923), die sich im einzelnen etwas verschieden 
verhalten. Der einfachere Fall ist bei Corticiwm serum Fr. verwirklicht. 
Bei diesem Pilz neigen schon ganz junge (ein- oder wenigzellige) Basidio- 
sporenkeimlinge zur Kopulation, die auBerlich in der Form einfacher Ana- 


Fig. 209 (mach GAUMANN). Schematischer Vergleich der Ascus- (:—6) und Basidien- 

entwicklung (7—z2). Die entsprechenden Stadien stehen jeweils untereinander. Es 

zeigt sich deutlich die Homologie von Haken und Schnalle und die Ubereinstimmung 
im Kernverhalten. 


stomosenbildung verliuft: zwei Zellen treten in offene Kommunikation, 
die Protoplasten verschmelzen und die Kerne paaren sich. Treibt nun die 
Kopulationszelle einen Seitenzweig, so wandert das Kernpaar hinein, es 
entsteht alsbald die erste Schnalle, und die beiden Paarkerne teilen sich in 
der oben beschriebenen Weise konjugiert. Die Seitenhyphe wachst nun unter 
Verzweigung und stindiger Schnallenbildung weiter, womit das Schnallen- 
myzel gegeben ist. In einer Dichtsaat von Sporen ist also bei diesem Pilz 
die Haplophase auBerordentlich kurz, verhindert man aber das Zusammen- 
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kommen kopulationsfahiger Keimlinge (durch isolierte Aufzucht von Einspor- 
myzelien), so kann man sie zu beliebiger Ausdehnung bringen. — Es ist 
miglich, daB bei Hypholoma fasciculare Huds., Panaeolus campanulatus 
L. (nach Beobachtungen von VanpENDRIES 1923, I) und Coprinus comatus 
Fr. (nach Brunswix 1924, 1) die Paarkernphase in derselben Weise zu- 
stande kommt wie bei Corticium serum Fr., nur daf hier wahrscheinlich die 
Keimmyzelien nicht unmittelbar kopulieren. Das Verhalten der Kerne ist 
bei diesen Formen nicht untersucht. 

Etwas komplizierter verlauft die Sache bei Typha erythropus Fr., 
dem zweiten von LenreLpr untersuchten Pilz. Auch hier geht der Schnallen- 
bildung Kopulation vegetativer Zellen voraus. Die Myzelien erweisen sich 
aber erst in ilteren Stadien als kopulationsfahig, miissen also erst eine ge- 
wisse Geschlechtsreife erreicht haben. Die Schnallenbildung setzt hier nun 
nicht gleich am Ort der Anastomose ein, vielmehr sieht man, daB einige Zeit 
nach der Kopulation etwa gleichzeitig an mehreren Stellen der ineinander 
gewachsenen Myzelien Schnallenhyphen auftreten. Das kommt daher, dab 
der myzelfremde Kern, der nach der Anastomose von der Zelle des einen Ge- 
schlechts in die des anderen eingedrungen ist, zunachst in dem neuen Myzel 
eine Wanderung antritt. Um das zu ermoglichen, werden die Querwande 
der Hyphen voritbergehend gelést!). Wahrscheinlich finden dann unter- 
wegs mehrfach Kernteilungen statt. SchlieBlich bleiben da und dort zwei 
Kerne verschiedenen Ursprungs zusammen und bilden den Ausgangspunkt 
einer Paarkernhyphe. Der Sexualvorgang ist also bei Typhula erythropus, 
wenn man so sagen darf, noch mehr in die Lange gezogen und noch mehr 
in einzelne Phasen zerlegt wie bei Pyronema confluens und Corticium serum. 
Dort hatten wir als ersten Akt die Plasmogamie und Kernpaarung, der von 
dem letzten, der Karyogamie, durch die Paarkernphase getrennt ist. Hier 
sind auch noch Plasmogamie und Kernpaarung zeitlich und raumlich (wahr- 
scheinlich auch durch Zwischenschaltung mehrerer Mitosen) voneinander 
geschieden. 

Wie aus Vorstehendem erhellt, sind Corticium serum Fr. und Typhula 
evythropus Fr. (und noch sehr viele andere Basidiomyceten, auf die wir unten 
zu sprechen kommen werden) getrenntgeschlechtig. 

Daneben gibt es nun, wenn auch in geringerer Zahl, gemischtgeschlech- 
tige Formen, bei denen also die Paarkernphase auch in Kulturen erhalten 
wird, die von einer Basidiospore ausgehen. Deren zytologisches Verhalten 
ist teilweise ziemlich kompliziert, so daB es erst in sehr wenigen Fallen méglich 
war, ein Bild vom Zustandekommen der Paarkernphase zu gewinnen. 

Den einfachsten Fall (der aber nicht als primitiver, sondern héchst- 
wahrscheinlich als reduzierter Typus aufzufassen ist) finden wir bei Hypochnus 
terrestris Kniep (Corticium terrestre) (KNiEP 1913, 1) (Fig. 210).. Die Basidien- 
entwicklung geht in der iitblichen Weise vor sich; jede der 4 Basidiosporen 
erhalt einen Kern. Dieser Kern teilt sich aber sehr bald, so da® die reife 
Spore zweikernig ist. Bei der Keimung schwillt die elliptische Spore an und 
treibt meist nach beiden Seiten einen Keimschlauch. In dem MaBe, als der 
Keimling sich vergréBert, treten Querwande auf. Stets geht der Querwand- 


_ 1) Das erinnert lebhaft an gewisse Flechtenpilze (Collema pulposum), wo ja wahr- 
scheinlich auch eine Kernwanderung durch mehrere Zellen (der Trichogyne) hindurch 
stattfinden muf, bis es zur Kernpaarung kommt (BACHMANN 1912, 1913), und an Asco- 
bolus carbonarius, der ebenfalls eine vielkernige Trichogyne hat, die an. der Spitze mit 
einem Spermatium kopuliert. Wer zur Konstruktion phylogenetischer Beziehungen 
neigt, kann also in dem Verhalten von 7yphala erythropus eine »,Reminiscenz“ sehen. 
Es kann sich aber natiirlich auch um eine unabhingig erworbene Erscheinung handeln. 
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bildung eine konjugierte Teilung des Kernpaares voraus. So enthalt das Myzel 
in jedem Stadium zwei Kerne, bis zur Basidienbildung, wo dann die Karyo- 
gamie erfolgt. Schnallen kommen bei Hypochnus terrestris nur hin und wieder 
vor. Es ist anzunehmen, da8 sie sich in der gleichen Weise, wie das oben ge- 


Fig. 210 (nach Knyiep, aus GAUMANN). Hypochnus terrestris, 1 Basidienstand (halb- 

schematisch). 2 Zweikernige Basidiospore. 3—5 Aufeinanderfolgende Entwicklungs- 

stadien junger, aus der Basidiospore hervorgegangener Keimlinge; bei 4 konjugierte 

Teilung des ersten Kernpaars. 6 Ende einer Hyphe aus alterem Myzel, mit konjugierter 

Kernteilung. 7—12 Basidienentwicklung. 173 Kernteilung in der jungen Basidiospore. 
14 Zweikernige, noch dem Sterigma aufsitzende Basidiospore. 


schildert wurde, an der Kernteilung und Kernverteilung beteiligen. Ge- 
wéhnlich ordnen sich die beiden Mitosen parallel, und die Tochterkerne wandern 
paarweise auseinander; dann entsteht zwischen den beiden Paaren eine 
Querwand. So wird auch ohne Schnallenbildung vermieden, da Schwester- 
kerne in einer Zelle zusammen kommen. 
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Schematisch ergibt sich von der Entwicklung des Pilzes folgende 
Darstellung: 


Kinkernige Zweikernige 
heen ver aad —SS—S—sso 
Basidiospore “sg Basidiospore 


se Be 4 urspriinglich 
aside einkernige 
(Karyogamie) zt é 


peal Basidiosporen 


—»> Paarkernmyzel —»> 


Hypochnus terrestris steht mit diesem Entwicklungsgang, der durch 
iuBerste Reduktion der Haplophase und weitestgehende Autogamie ge- 
kennzeichnet ist, unter den Basidiomyceten bisher ziemlich vereinzelt da. 
Nahe, derselben Gattung angehérige Verwandte, wie das oben geschilderte 
Corticium serum Fr., ferner Corticium varians Kniep und wahrscheinlich 
noch andere zur Untergattung Hypochnus gehérige Arten, verhalten sich 
ganz anders, ein Zeichen, da das Zustandekommen der Paarkernphase 
baw. Mondzie und Diézie nicht als Ausdruck phylogenetischer Beziehungen 
verwertet werden kann. Es ist wahrscheinlich, wenn auch nicht naher be- 
wiesen, daB ein Pilz einer ganz anderen Verwandtschaftsgruppe, Sphaero- 
bolus stellatus Tode, sich ahnlich verhalt. Die reifen Basidiosporen dieses 
Pilzes sind auch zweikernig. Das sagt an sich zwar wenig, denn wir kennen 
eine ganze Reihe Basidiomyceten, die das auch haben, aber getrennt- 
geschlechtig sind oder, wenn sie mondézisch sind, zytologisch doch sehr stark 
von Hypochnus terrestris abweichen. Pittay (1923) beobachtete aber, dab 
bereits die ersten Querwande des aus der isolierten Sfhaerobolus-Spore 
hervorgehenden Keimschlauches Schnallen haben, ein Kriterium also, woraus 
wir hier, da nach Prttay auch die Zellen des alteren Myzels zwei Kerne ent- 
halten, wohl auf Paarkernigkeit schlieBen diirfent). Fraglich ist nur noch, 
wie das Kernpaar, dessen erste Teilung ohne Zweifel durch Vermittelung 
einer Schnalle synchron verlauft, in der Basidiospore zustande kommt. 
Ob es durch Teilung aus einem, in die Basidiospore eingewanderten Kern 
hervorgeht, konnte Prttay nicht feststellen; so bleibt die Méglichkeit, dab 
aus der Basidie, deren Kernzahl in der Regel gréBer als 4 zu sein scheint?), 
zwei Kerne in die Spore einwandern. Dann ware, wie aus spateren Erérte- 
rungen hervorgehen wird, die Méglichkeit einer genotypischen Verschiedenheit 
der beiden Kerne gegeben, und wir hatten vielleicht einen phaenotypisch 
zwar mondzischen Organismus, dessen Paarkerne aber genotypisch ver- 
schieden waren und denen der oben besprochenen diézischen Formen gleichen 
wirden. Vorlaufig will mir jedoch die prinzipielle Ubereinstimmung mit 
Hypochnus terrestris wahrscheinlicher erscheinen. Letzterer zeigt uns jeden- 
falls eine auBerordentliche Reduktion der sexuellen Fortpflanzung, die noch 
weiter geht als bei Humaria granulata (s. S. 379), wo zwar auch die Kern- 
paarung von einer Zelle ausgeht, die aber doch noch als Ascusspore diffe- 
renziert und von vornherein mehrkernig ist, so daB es wenig wahrschein- 
lich ist, daB Schwesterkerne sich paaren. Die Kopulation zweier Zellen 
ist bei Hypochnus terrestris vollig weggefallen; die beiden Komponenten 
des ersten Kernpaares (nicht aber die beiden kopulierenden Kerne in 
der Basidie, die ja von diesem ersten Paar durch lange Folgen konjugierter 


: 1) Wie wir unten bei Besprechung von Coprinus narcoticus u. a. sehen werden, ist 
dieser Schlu8 bei mondzischen Aymenomyceten allerdings nicht selbstverstindlich. 
Deshalb wire eine zytologische Untersuchung der Keimlinge von Sphaerobolus stellatus 
auf alle Falle sehr erwiinscht. 


2) Auch die Zahl der Sporen einer Basidie unterliegt starken Schwankungen (2—9). 
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Teilungen getrennt sind!) zeigen die denkbar gré&te Verwandtschaft. Nichts- 
destoweniger ist der Pilz sexuell, denn wir finden Karyogamie und einen 
normalen Kernphasenwechsel. 


_ Bei anderen monézischen Formen liegen die zytologischen Verhilt- 
nisse nicht so tibersichtlich. Brunswik (1924, I) hat Coprinus narcoticus 
Fr., C. stercorarius (Bull.) Fr. und C. sterquilinus Fr. untersucht. Alle drei 
haben wie die beiden zuvor besprochenen Arten zweikernige Sporen. Der 
aus der Spore hervorgehende Keimschlauch ist indessen mehrkernig, und 
diese Mehrkernigkeit (bis 54 Kerne pro Zelle!) erhalt sich bei Coprinus ster- 
quilinus bis zum Auftreten der Schnallen. Das Schnallenmyzel‘) ist paar- 
kernig. Wahrscheinlich kommt die Paarkernigkeit in ahnlicher Weise zu- 
stande wie das HirmEr (1920) bei Psalliota (die schnallenlos sind) festgestellt 
hat. Hier teilen sich die Kerne im groBen und ganzen synchron. Dadurch 
aber, da einer oder mehrere Kerne von dieser Teilung ausgeschlossen werden 
oder bei Verzweigung nicht alle in die Seitenhyphe einwandern, wird die 
Kernzahl der neu entstehenden Zellen vermindert. Die Basidienentwicklung 
verlauft bei C. sterquilinus ganz normal. Nach der Reduktionsteilung ent- 
stehen also 4 Kerne, die den 4 Sporen zugeteilt werden. Die Zweikernigkeit 
der Sporen kommt hier also sicher durch Kernteilung innerhalb derselben 
zustande. — C. narcoticus und C. stercorarius, die untereinander beziiglich 
des Kernverhaltens iibereinstimmen, bieten iuBerlich bei der Myzelentwick- 
lung ganz das gleiche Bild wie C. sterquilinus, héchstens mit dem Unterschied, 
daB bei ihnen das Auftreten von Schnallen, wenn es einmal dazu gekommen 
ist, regelmaBiger zu sein scheint. Die zytologische Untersuchung zeigt aber, 
daf hier die Vielkernigkeit der Zellen mit der Schnallenbildung nicht aufhért. 
Man findet 6fter in der Schnalle mehrere Kerne, die nicht itiberwandern; 
im iibrigen ist noch nicht aufgeklart, ob und wie die Schnallen sich bei den 
Kernteilungen beteiligen. Isoliert man den Pilz aus Fruchtkérpergewebe, 
so zeigt sich das gleiche Bild mehrkerniger Schnallenzellen. Die Paarkernig- 
keit wird hier vielleicht erst im Hymenium kurz vor der Basidienbildung 
erreicht. 


Ich kann dem hinzufiigen, dafi dem gleichen Typus auch Stereum 
hirsutum (Willd.) Fr. und wahrscheinlich auch Coniophora cerebella (Pers.) 
Alb. et Schwein. (fiir die Monézie aber noch nicht sicher erwiesen ist) an- 
gehoren. Beide zeigen die Besonderheit, da an Stelle einfacher Schnallen 
Schnallenwirtel auftreten. Die Zellen enthalten unter Umstanden sehr 
zahlreiche Kerne; auch in den zum Teil weitlumigen Schnallen findet man 
oft mehrere Kerne. Uber den Verlauf der Kernvermehrung liegen noch 
keine Erfahrungen vor. 


Hypochnus Solani Prill. et Del., fir den auch noch nicht feststeht, 
ob er mondézisch ist”), hat ebenfalls ein Keimmyzel mit mehrkernigen Zellen. 
Diese Vielkernigkeit erhalt sich im vegetativen Myzel, die Zellen der Hymenium- 
lager sind aber zweikernig. Der Pilz bildet niemals Schnallen. Die Basidien- 
entwicklung verlauft normal. 


1) Bei C. sterqguilinus ist die Schnallenbildung keine regelmifige. Die Schnallen 
treten vorwiegend im Luftmyzel auf, aber auch da nicht an jeder Querwand. In dieser 
Beziehung verhalt sich C. sterguzlinus ebenso wie z. B. Corticium bisporum (Schroet.) 
y. Hochn. et Lichst. C. dyssinum Karst., Contophora cerebella (Pers.) Alb. et Schw. (8. KNIEP 
1918). 

: 2) K. O. M@uueEr (1924), der den Pilz zytologisch untersucht hat, konnte zwar 
Einspormyzelien zur Bildung von Hymenien mit du8erlich normalen Basidien bringen. 
Da aber diese Basidien zytologisch noch nicht untersucht worden sind, ware es nicht 
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Es besteht vorliufig keine groBe Aussicht, daB sich jemals wird sicher 
entscheiden lassen, wann bei den Formen, bei denen ein Ubergang von der 
Haplophase zur Diplophase (Paarkernphase) auf dem Wege tiber vielkernige 
Zellen erfolgt, die eine Phase aufhért und die andere beginnt. Es ist ja nicht 
gesagt, dab die Paarkernphase erst dann anfangt, wenn pro Zelle ein Kern- 
paar vorhanden ist. Die Ascomyceten bieten uns Beispiele genug fiir das 
Auftreten mehrerer Kernpaare pro Zelle. Auch unter den Basidiomyceten 
gibt es solche Falle (Hutstiel von Coprinus nycthemerus Fr., Tramagewebe 
von Psalliota campestris L. — s. Knrep 1913, 11; Hirmer 1920). So konnte 
also die Paarkernphase schon sehr frith beginnen, zumal ja in den vielkernigen 
Zellen die Kerne sich synchron zu teilen pflegen. Es ist eine weit verbreitete, 
wenn auch nicht allgemein bewiesene Annahme, dah die beiden Kerne, die 
im Sexualakt miteinander verschmelzen, sich irgendwie unterscheiden. 
Wenn das auch hier der Fall ist, so miissen diese physiologischen Verschieden- 
heiten (morphologische sind nicht nachweisbar) bei den monézischen Hymeno- 
myceten, die wir hier im Auge haben, im Laufe der Individualentwicklung 
des Pilzes irgendwann auftreten, und man kénnte sagen, die Paarkernphase 
beginnt, wenn Paare solcher geschlechtsverschiedenen Kerne sich zusammen- 
finden und in regelmaBiger Folge sich durch synchrone Teilungen vermehren. 
Dieses Anfangsstadium hat aber zur Zeit nur theoretische Bedeutung, denn 
wir kénnen den Kernen die Geschlechtsverschiedenheit nicht ansehen. 


Wieder einen anderen Typus reprasentiert eine (offenbar noch nicht 
beschriebene) monézische Typhula-Art, die in Reinkultur auf Einspormyzel 
normale Fruchtkérper mit normalen (in der Jugend zweikernigen) Basidien 
bildete. Das vegetative Myzel dieser Art besteht aus einkernigen Zellen, 
die sich vermutlich bis kurz vor der Basidienbildung erhalten. Insofern 
haben wir also hier ein Verhalten, das in gewissem Sinne umgekehrt ist wie 
das von Hypochnus terrestris: bei letzterem auBerste Beschrinkung der 
Haplophase (auf die junge Basidiospore) und gréBtmégliche Ausdehnung 
der Diplophase; bei der Typfhula weite Ausdehnung der Haplophase und 
sehr spate Entstehung des diploiden (paarkernigen) Zustandes. 


Wir haben die vorstehenden Pilze monézisch genannt, ohne zu priifen, 
ob diese Bezeichnung hier berechtigt ist). In der Tat wiirde das nicht der 
Fall sein, wenn man unter Monézie das Vorhandensein von zweierlei Sexual- 
organen oder ihnen entsprechender Gebilde auf einem Individuum ver- 
stehen wiirde. Solche Organe fehlen hier, es ist auch auBerlich nichts von 
Kopulationsvorgéngen zu sehen. Da aber nach unserer heutigen Auffassung 
das Wesentliche beim Sexualakt die Karyogamie ist und die kopulierenden 
Kerne in all den besprochenen Fallen von ein und demselben Individuum 
herriihren, so 1laBt sich gegen die Bezeichnung wohl nichts einwenden. 


Alle diese monézischen Formen, so verschieden sie sich im einzelnen 
verhalten, stimmen darin iiberein, daB die Kerne, die in der Basidie kopulieren, 
genotypisch gleich sind®). Das folgt ohne weiteres daraus, daB diese kopu- 
lierenden Kerne auf einen haploiden Kern (der jungen Basidiospore) zuriick- 


ausgeschlossen, dafi der Pilz in diesem Falle seine ganze Entwicklung in der Haplo- 
phase durchmacht. Wir werden spiter solche Fille kennen lernen. Ich fiihre den 
Pilz trotzdem hier mit auf, weil ich es aus anderen Griinden fiir wahrscheinlich halte 
daB er tatsichlich mondézisch ist. 


: 1) Andere nennen sie homothallisch, was hier gleichbedeutend ist; es wurde schon 
friiher (S. 311) auseinandergesetzt, weshalb dieser Ausdruck entbehrlich ist. 


2) Nicht ganz sicher ist das, wie oben betont, nur fiir Sphaerobolus und Hypoch- 
nus Solanr, 
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gehen. Hine genotypische Anderung wire nur auf mutativem Wege im Laufe 
der Entwicklung des Pilzes méglich, fiir deren Vorkommen aber in diesen 
Fallen bisher kein Anhaltspunkt vorliegt. Wir haben also zu erwarten, dai 
jedes Myzelbruchstiick, sofern es nur einen Kern enthalt, genau so wie sich 
das bei Saprolegnia (s. diese) und Vaucheria (s. diese) gezeigt hat, monézische 
Tendenz hat und, wenn es regenerationsfihig ist, normale Basidien mit kopu- 
lierenden Kernen erzeugen kann. Dieser Erwartung entsprechen auch Ver- 
suche Harpers (1927), der aus Schnallenmyzel von Coprinus sterquilinus ein- 
kernige Zellen dadurch isoliert hat, daB er die junge Schnalle, noch ehe sie 
mit der Basalzelle verschmolzen war, abtétete und diese Basalzelle zur 
Regeneration brachte. Das daraus hervorgehende Myzel ging wieder zur 
Schnallenbildung iiber und erzeugte normale Fruchtkérper. Wenn also die 
beiden Kerne, die in der Basidie verschmelzen, verschieden sind, so kann es 
sich nur wm eine physiologische 
Verschiedenheit handeln, die nicht 
genotypisch bedingt ist, sondern 
im Wege eines Entfaltungsprozesses 
zustande kommt. 

Wir wollen uns nun einigen 
experimentellen Ergebnissen zu- 
wenden, die an diézischen Basi- 
diomyceten gewonnen worden sind. 

Zunachst ein einfacher Fall: 
Coprinus comatus Fr. (BRUNSWIK 
1924, I). Isoliert man Sporen eines 
Fruchtkérpers, so erhilt man My- 
zelien, die niemals Schnallen bilden. 
Kombiniert man nun diese Myzelien 
in allen méglichen Kombinationen 
paarweise miteinander, dann treten 
in der Halfte dieser Kombinationen ———————E—— EEE 
Schnallen auf, die andere Hialfte Tab. 11. Ergebnis der paarweisen Kombination 
bleibt schnallenlos, geht also nicht von 10 Haplomyzelien von Cogrinmus comatus. 
in die Diplophase iiber. Tabella- 
risch lat sich das folgeendermaBen darstellen+) (+ bedeutet Schnallenbildung, 
— Ausbleiben der Schnallen) (s. Tab. 11). 


Wir sehen daraus, da die haploiden Myzelien in zwei Gruppen zerfallen 
(1—5 und 6—10); nur wenn eines der einen Gruppe mit einem der andéren 
zusammentrifft, tritt die sexuelle Reaktion ein, die zur Paarkernphase fiihrt. 
Wie es scheint, liegt also alles genau so wie bei Phycomyces, wo ja auch die 
Myzelien, die aus den Sporen des Keimsporangiums hervorgehen (deren ha- 
ploide Kerne wie die Kerne der Basidiosporen Abkémmlinge des diploiden 
Zygotenkerns sind), verschiedengeschlechtig sind. Es unterliegt keinem 
Zweifel und laBt sich, wie wir sehen werden, auch unmittelbar beweisen, 
daB die beiden Geschlechter des Coprinus comatus genotypisch verschieden 
sind und die Trennung (Aufspaltung) durch die Reduktionsteilung erfolgt. 
Genotypisch gleiche Myzelien kopulieren nicht. Insofern besteht also volle 
Analogie zwischen Phycomyces und Coprinus comatus. In einer Beziehung 
verhilt sich letzterer sogar einfacher und iibersichtlicher, da etwas, was mit 
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1) Wenn die Auswahl der Sporen dem Zufall tiberlassen ist, so bedarf es selbst- 
verstiindlich eines sehr grofen Zahlenmaterials, um mit grofer Anniherung das Ver- 
hiltnis 1:1 zu erhalten. 
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den neutralen Myzelien des Phycomyces vergleichbar ware, bei Coprinus 
bisher nicht beobachtet worden ist. In anderer Beziehung allerdings zeigt 
sich eine Komplikation, die bei den Mucoraceen unbekannt ist (Verhalten 
verschiedener geographischer Rassen des Coprinus) ; darauf werden wir unten 
in anderem Zusammenhange zu sprechen kommen. ; . 
Als zweites Beispiel wahlen wir die Corticiee Aleurodiscus polygonius 
(Pers.) v. Hoehn. et Litsch. (Knrep 1922). Werden Kinspormyzelien, die von 
einem Hymenium stammen, in gleicher Weise kombiniert, wie soeben erwabnt, 
so ergibt sich ein anderes Bild. Ich gebe in Tab. 12 ein konkretes Beispiel, 
aus dem hervorgeht, daB hier nicht zwei, sondern vier Gruppen geschlechts- 
verschiedener Myzelien auftreten. Gruppe I reagiert nur mit Gruppe II, 
Gruppe III nur mit Gruppe IV, nicht mit den beiden anderen. Das Zahlen- 
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Tab. 12. Reaktion von 15 Haplonten eines Hymeniums von Aleurodiscus polygontus. 


material dieses einen Versuchs ist zu gering, um daraus das Haufigkeits- 
verhaltnis abzuleiten. In einer gré8eren Versuchsserie ergab sich das Ver- 
haltnis 50:54:52:54, also praktisch 1:1:1:1. In isolierter Kultur halten sich 
genau wie bei den getrenntgeschlechtigen Mucoraceen die Einspormyzelien 
des Alewrodiscus villig konstant. Sobald sie wieder mit dem geeigneten Partner 
zusammengebracht werden, tritt die Reaktion (Schnallenbildung) ein. Der 
Charakter, der ein Myzel befahigt, mit einem bestimmten anderen zu reagieren, 
ist also dem Myzel fest aufgepragt, und wir haben allen Grund, anzunehmen, 
daB er genotypisch bedingt ist. Morphologisch sind die vier Myzelgruppen 
nicht zu unterscheiden. Wohl findet man gelegentlich Unterschiede in der 
Wachstumsweise, die sich z. B. auch in der Keimungsgeschwindigkeit der 
Sporen auBern kénnen und — wenigstens zum Teil — gewi8 auch erblich 
sind. Ks hat sich aber bis jetzt nicht nachweisen lassen, daf diese Verschieden- 
heiten mit dem geschlechtlichen Verhalten parallel gehen, also etwa als 
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sekundare Geschlechtscharaktere angesprochen werden kinnten. Die Unter- 
schiede, auf denen die sexuelle Reaktion beruht, sind also (vorlaufig) als rein 
physiologische, nur experimentell feststellbare zu bezeichnen. 

_ Wenn es sich nun um genotypische Verschiedenheiten handelt, so miissen 
wir versuchen, sie in der in der Erblichkeitslehre itblichen Symbolik aus- 
zudriicken. Bei dem einfacheren Fall des Coprinus comatus kann es sich nur 
um ein Allelomorphenpaar handeln, um zwei Faktoren also, die in homologen 
Chromosomen lokalisiert sind, und die wir als A und a bezeichnen wollen. 
Das Verhalten von Aleurodiscus polygonius entspricht einer dihybriden 
Spaltung. Das Zahlenverhialtnis der Haplonten (1:1:1:1) fordert die An- 
nahme zweier unabhangiger, also in verschiedenen Chromosomen lokalisierter 
Faktorenpaare. Wir gehen also von der Voraussetzung aus, da® den vier 
Myzeltypen die Formeln AB, ab, Ab und aB zuzuschreiben sind und wollen 
nun untersuchen, welche weiteren Belege hierfiir beigebracht werden kénnen. 
Die Grundannahme fiir die Erklarung des Ausfalls der Reaktionen, wie er 
in Tab. 12 dargestellt ist, ist die, dab nur solche Myzelien miteinander reagieren; 
die keinen Faktor gemeinsam haben. AB wird also nur mit ab, nicht aber 
mit Ab oder aB reagieren kénnen, weil in den beiden letzteren Fallen ein 
Faktor gemeinsam ist. Wenn nun die obige Formulierung richtig ist, dann ist 
zu erwarten, da8 ein Fruchtkérper, von dem die vier verschiedenen haploiden 
Myzelien gewonnen worden sind, nur einerlei diploide Basidienkerne hat, 
denn es ist gleichgiiltig, ob zwei Kerne von der Beschaffenheit AB und ab 
oder aB und Ab kopulieren, in beiden Fallen miissen diploide Kerne von der 
Formel AaBb zustande kommen. Das wiirde als bewiesen anzusehen sein, 
wenn es gelange, auf synthetischem Wege durch Kombination zweier ha- 
ploider Myzelien von der Formel AB und ab oder Ab und aB Fruchtkérper 
zu erhalten, deren Basidien nicht nur Sporen von der Beschaffenheit der beiden 
vereinigten Komponenten, sondern auch von der der beiden anderen ergeben. 
Aleurodiscus ist hierfiir kein giinstiges Objekt, da es bisher in Kultur nicht 
zur Fruchtkérperbildung gebracht werden konnte. Dagegen la8t sich der 
Versuch leicht mit Schizophyllum commune durchfithren und entspricht hier 
vollig den Erwartungen. Dieser Versuch ist nicht nur einmal und nicht 
nur mit Schizophyllum, sondern hundertfach auch mit vielen anderen Pilzen, 
die nach dem ,,Viererschema‘‘ spalten, gemacht worden (s. auch Mounce 
1921, 1922; Brunswik 1924, Hanna 1925), und zwar immer mit demselben 
Ergebnis, an dessen Richtigkeit also nicht zu zweifeln ist. 

Um nun einen unmittelbaren Beweis fiir die angenommene Faktoren- 
spaltung in der Basidie liefern zu kénnen, muBte versucht werden, die vies 
Sporen einzelner Basidien zu isolieren und die vier daraus gewonnenen 
Haplomyzelien einzeln auf ihr geschlechtliches Verhalten zu priifen. Hierzu 
erwies sich wieder Aleurodiscus polygonius als geeignet, da er die (wie es 
scheint, nur sehr wenigen Basidiomyceten zukommende) Eigenschaft hat, 
unter gewissen Bedingungen (am besten bei Temperaturen von etwa 10—12°) 
die 4 Sporen der Basidien gleichzeitig abzuwerfen. So braucht man den 
Pilz nur in geeigneter Weise (méglichst locker!) streuen zu lassen, die einzelnen 
Sporentetraden abzunehmen und dann die 4 Sporen jeweils zu isolieren 
(durch Verteilung in Gelatine) und unter geeignete Keimungsbedingungen 
zu bringen. In meinen ersten Versuchen (1922), die sich auf 140 Isolierungen 
von Haplomyzelien aus 35 Basidien erstreckten, ergab sich folgendes: Die 
4 Sporen einer Basidie gleichen sich paarweise und reagieren nach dem auf 
Tab. 13 dargestellten Schema. 

Es spalten also aus einer Basidie immer nur zwei Typen heraus. Trotz 
iuBerer Gleichheit aller dieser Schemata ist nun nach unserer obigen An- 
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nahme zu erwarten, daB es sich dabei entweder um eine Aufspaltung in 
2x AB+2 x ab [Fall (a)] oder in 2 x Ab + 2 x aB [Fall (b)] handelt. 
DaB das tatsichlich zutrifft, labt sich sehr 
leicht dadurch feststellen, daB man die 
Haplomyzelien verschiedener Basidien 
miteinander kombiniert. Die vier nach 
Typus (a) herausgespaltenen Myzelien dir- 
fen ja mit den nach Typus (b) heraus- 
gespaltenen nicht reagieren. Zahlreiche 
Priifungen der Haplomyzelien einzelner 
Basidien gegeneinander zeigten in etwa 
50% dieses negative Ergebnis, in den tibri- 
gen 50°% verliefen die Reaktionen so, dab 
auf Ubereinstimmung der Aufspaltung ge- 
schlossen werden muBte, d. h. zwei Ha- 
se plomyzelien einer Basidie reagierten mit 
pats 1s Heng hie ae ees zweien einer anderen, mit den iibrigen 
Dhan cachte Bhusponnpeellen vn Deiden dagegen nicht. Der Ubersichtlich- 
Aleurodiscus polygonius. keit halber sei dieses Ergebnis unter Ein- 
setzung der Erbformeln nochmals in Ta- 
bellenform veranschaulicht. Tab. 14, I und IJ stellt die Reaktion der 
Haplomyzelien von 2 Basidien dar, welche den Fall (a) und (b) reprisen- 
tieren. Aus Tab. 14, III, die die Reaktion simtlicher 8 Sporen der beiden 
Basidien in den moglichen 16 Kombinationen wiedergibt, sehen wir, dab 
simtliche 4 (a)-Myzelien sich gegeniiber simtlichen 4 (b)-Myzelien negativ 
verhalten, d. h. kein Paarkern-(Schnallen)myzel bilden. 


(a) (b) 


oe 


(a) . (b) 
AB| AB | ab | ab | Ab | Ab | aB | ab 
| —[=|+|+ 


AB | AB | ab | ab 


Tab. 14. Aleurodiscuis polygontus. (b) I 
Erklirung im Text. 


Die geschilderten Ergebnisse berechtigen zu dem Schlusse, daB die 
Trennung der Gene in Ubereinstimmung mit der herrschenden Anschauung 
der Zytologen beim ersten Teilungsschritt des sekundiren Basidienkerns, 
also bei der heterotypischen Teilung erfolgt. Die beiden daraus hervor- 
gehenden Kerne miissen also bereits haploid sein, und durch die weitere 
(homéotypische) Teilung kann der Genbestand keine Anderung erfahren. 
Der Verlauf der Kernteilungen und der Faktorenspaltung in der Basidie 
wiirde sich also folgendermafen darstellen (s. S. 403). 

_ Bald hat sich jedoch gezeigt, da8 die Aufspaltung auch in anderer 
Weise vor sich gehen kann. FunxKE (1924) hat zuerst fiir Hypholoma fasci- 
culave Huds. und Collybia velutipes Curt. nachgewiesen, daB aus einer 
Basidie auch alle 4 Genotypen abgespalten werden kénnen. Da diese Formen 
ihre Sporen unregelmaBig abschleudern, muBten die Sporentetraden direkt 
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abgenommen werden, was mit Hilfe des Mikromanipulators geschah. Unter- 
suchungen dieser Art wurden dann bald mit Coprinus fimetarius (L.) Fr., 
der auch nach dem ,,Viererschema‘ spaltet, in gré8erem Umfange autf- 
genommen von Hanna (1925) und besonders von Brunswik (1926) und 


D. E. Newton (1926, IJ)}). 


1) Hanna und NEWTON nennen den Pilz C. /agopus; es ist aber anzunehmen, 
da8B sie mit derselben Art gearbeitet haben wie BRUNSWIK und auch wie Mounce (1921, 
1922), die den Pilz gleichfalls unter dem Namen C. /agopus Fr. auffihrt. 
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Funke und Hanna erkliren ihre Befunde durch die Annahme, dab 
die Reduktionsteilung nicht beim ersten Teilungsschritt des Zygotenkerns 
in der Basidie erfolgt, sondern beim zweiten. Unter dieser Voraussetzung 
ergeben sich folgende Méglichkeiten fiir die Aufspaltung: 


(1.) Es spalten vier verschiedene Genotypen heraus. Dann verlauft 
die Spaltung nach folgendem Schema: 


AB 
AaBb 2, Teilung 


te ab 
Aa Bb (diploider “1, Teilung 


Basidienkern) . Ab 


AaBb 2. Teilung 


aB 
(2.) Es spalten nur zwei verschiedene Genotypen heraus. Dann er- 
geben sich folgende zwei Moglichkeiten: 
(2 a.) _ AB 


Vi 


Via 
_ AaBb 2. Teilung 
yee 


Aa Bb (diploider “1. Teilung 


Basidi : 
asidienkern) — AB 
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‘ AaBb °. Teilung 
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é 
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Aa Bb (diploider “)_ Teilung * 
Basidienkern) 
x hi 


ri 
AaBb 2. Teilung 


aB 


Fall 1 und 2 sind gleich wahrscheinlich, ebenso Fall 2a und 2b. Wir 
haben also zu erwarten, da 50°% aller Basidien 4 verschiedene Genotypen 
abspalten, die anderen 50° nur 2 Genotypen; von diesen miiBte dann die 
Halfte = 2 AB + 2 ab, die andere Halfte = 2 Ab + 2 aB sein. Es wiirde 
sich also fiir die 3 Falle das Zahlenverhaltnis ergeben: 

Cyt aajs (2b) a= 21-1, 

Das Zahlenmaterial von FUNKE und Hanna ist zu klein, um daraus 
etwas schlieBen zu kénnen. Brunswik dagegen hat die Sporentetraden 
von nahezu 100 Basidien isoliert und folgendes Zahlenverhaltnis gefunden: 

(Py (2a) (2D) = BT: 2927. 
Er schlieBt daraus auf das theoretische Verhaltnis 
Le : 

und diskutiert verschiedene Deutungsméglichkeiten, zugleich in dem Be- 
streben, zwischen den beiden extremen Annahmen (Spaltung beim ersten 
und Spaltung beim zweiten Teilungsschritt) zu vermitteln. Aus der 4uBerst 
knappen Fassung der Brunswikschen Darstellung ist nicht ersichtlich, 
wie er die Berechnunger, die der Stiitze der von ihm fiir die wahrscheinlichste 
gehaltene Hypothese dienen sollen, vorgenommen hat. Wir brauchen 
uns damit vorlaiufig nicht zu beschaftigen, weil es auf Grund anderer Er- 
fahrungen fraglich ist, ob die Pramissen, von denen Brunswik ausgeht, 
richtige sind. 

Newton hat 47 Basidien analysiert und das Verhaltnis: 

(1) (2) = 25% 22 
(Za): (2b) = 9: 84) 
gefunden. Diese Zahlen, obwohl geringer als die BRuNswiIks, stimmen 
iiber Erwarten gut zu der Voraussetzung, dai der zweite Teilungsschritt 
die Chromosomenzahl reduziert. Aber auch Newron verwirft diese Annahme. 
Sie hat bei der Isolierung der 4 Sporen zugleich deren gegenseitige Anordnung 
an der Basidie notiert und kommt auf Grund gewisser, aus zytologischen 

1) Von den 22 Gruppen des Typus (2) wurden nur 17 daraufhin gepriift, ob sie 

nach dem Typus (2a) oder (2b) gespalten hatten. 
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Beobachtungen abgeleiteter Annahmen itber den Verlauf der Kernteilungen 
und die Lagerung der 4 in die Sterigmen einwandernden Kerne zu einer 
ziemlich komplizierten Vorstellung, die darin gipfelt, daB in 50°% der Basidien 
die Reduktionsteilung anders verlauft als in den anderen 50%. Dab diese 
Hypothese, die iibrigens die Tatsachen nicht restlos erklart, wenig wahr- 
scheinlich ist, habe ich schon an anderer Stelle (Zschr. f. Botanik 1927, 19, 
487) hervorgehoben. Die Unsicherheit der Grundlage, auf der sie ruht, 
macht auch hier eine weitere Erérterung entbehrlich. In einem Punkte 
allerdings glaube ich, daB Newron vielleicht recht hat. Nach neueren Er- 
fahrungen an Aleurodiscus polygonius halte auch ich es nicht fiir ausgeschlossen, 
da® sich die einzelnen Basidien bei der Reduktionsteilung verschieden ver- 
halten. Nicht freilich in dem Sinne, da diese aus inneren Griinden bei einem 
bestimmten Prozentsatz der Basidien eines Fruchtkérpers nach dem einen, 
bei dem Rest nach einem anderen Modus verliefe; es scheint mir aber, dab 
bei Fruchtkérpern ein- und derselben Art Herkunft und AuSenbedingungen 
auf die Aufspaltungsvorginge einen HinfluB haben kénnen. 

Wir hatten oben gesehen, da die Isolierungen der Sporentetraden 
von 35 Basidien von Aleurodiscus polygonius alle insofern tibereinstimmten, 
als immer je 2 Sporen untereinander gleich waren. Das Material, mit dem 
diese Untersuchungen ausgefiihrt worden waren, stammte aus den Vor- 
bergen der Rhén bei Gemiinden a. M. (gesammelt am 17. Nov. 1920). Spater 
habe ich dann weitere Untersuchungen mit Material gemacht, das im Ge- 
meindewald bei Himmelstadt a. M. (halbwegs zwischen Wiirzburg und 
Gemiinden) gesammelt worden war (am 18. Sept. 1921 und 10. Febr. 1924). 
Unter 23 Tetraden des September-Materials hatten 5 nach Typus (1) (s. 8. 404), 
18 nach Typus (2) gespalten, wahrend das Material vom Februar 1924 nur 
eine Tetrade vom Typus (1) gegen 11 vom Typus (2) aufwies. Aus diesem 
héchst auffallenden unterschiedlichen Verhalten scheint mir das eine hervor- 
zugehen, daB die bisherigen Erklarungsversuche noch verfriiht sind; ganz 
besonders diejenigen, die von der Voraussetzung ausgehen, daB die Reduktions- 
teilung in allen Basidien nach dem gleichen Schema verlauft. Diese Voraus- 
setzung miiBte meines Erachtens erst bewiesen werden. Ich kann mich des 
Kindruckes nicht erwehren, da8 sie nicht zutrifft. Auf alle Falle wird man 
bei kiinftigen Untersuchungen auch die AuBeneinfliisse gebiihrend beriick- 
sichtigen miissen. BRunswik gibt an (1926, 484), von einem Lamellen- 
stiick in vier aufeinanderfolgenden Tagen 100 Sporentetraden abgenommen 
zu haben. Dieses Lamellenstiick kann sich nicht bei Zimmertemperatur 
befunden haben, da es sonst viel schneller ausgerejft und zerflossen ware. 
Es ist méglich, wenn auch in keiner Weise bewiesen, daB die verschiedenen 
Ergebnisse, zu denen Brunswik und Newron gelangt sind, auf den ver- 
schiedenen Versuchsbedingungen beruhen. 

_ _ Etner auffallenden Erscheinung, die vielleicht einmal erhebliche theore- 
tische Bedeutung gewinnen wird, muB noch kurz gedacht werden. Bei der 
Priifung zahlreicher Sporentetraden findet man gelegentlich, daB eine oder 
die andere aus der Reihe fallt. Brunswrk hat vier solche abnormen Tetraden 
beobachtet, die alle darin iibereinstimmten, da8 sie nicht, wie zu erwarten 
gewesen ware, aus 2 oder 4, sondern aus 3 verschiedenen Genotypen zusammen- 
gesetzt waren (Beispiel: AB + AB + ab + aB). Auch mir sind bei Aleuro- 
discus solche Falle begegnet. Trotz gréBter Sorgfalt bei der Arbeit la8t sich 
der Verdacht nicht ganz unterdriicken, daB hier Versuchsfehler untergelaufen 
sind, derart etwa, daB sich eine Spore einer Nachbarbasidie eingeschlichen 
hat. _Bruyswik halt das fiir unwahrscheinlich; auch ich kann nur sagen, 
daB ich ausschlieBlich Tetraden isoliert habe, die vollig vereinzelt lagen, 
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so daB jede Gefahr der ,,Infektion‘' durch eine nicht dazugehérige Spore 
ausgeschlossen war. Hs ist mir daher auch nie vorgekommen, daB sich aus 
elmer Isolierung mehr als 4 Myzelien entwickelten. Immerhin kénnte beim 
Abschleudern, das ich nicht kontrollieren konnte, ein oder das andere Mal 
eine UnregelmaBigkeit vorgekommen sein, derart etwa, da8 die Vierergruppe 
Sporen zweier benachbarter Basidien enthielt. So kénnte es vielleicht itber- 
fliissig erscheinen, diese Abweichungen hier zu erwahnen, wenn nicht aus 
elner spater zu besprechenden Erscheinung auf das tatsiichliche Auftreten 
solcher UnregelmaBigkeiten geschlossen werden miiBte. Wir werden also 
auf die Erscheinung zuriickkommen (s. S. 420). 


Wir haben im 
vorstehenden in Co- 
prinus comatus und 
Aleurodiscus polygo- 
nius zweiV ertreter ha- : is 
plo-didzischer Hyme- —-j;—/—}—|/—-);-|-|-] 4 
nomyceten kennen- 
gelernt, von denen der a Bis 

+ 
— 


eine nach dem bipo- 
laren oder monohybri- , 
den Typus (,,Zweier- 
schema’; Erbformel 
des Diplonten Aa), 
der andere nach dem 
tetrapolaren oder di- 
hybriden Typus 
(,, Viererschema*; 
Erbformel des Diplon- BP be eee ae es 
ten AaBb) ,,spaltet‘. 
Wiesngs der Zusam- *}) | tj ryt pat | 
menstellung der bis- 
her daraufhin unter- 


suchten Formen (s. Tab. 15. Coprinus Friesii Quél. Spaltung nach dem bipolaren 
S. 425) hervorgeht Typus nach einem Versuch von BRUNSWIK (1924, I, 28). 
. E 9 


+) +)+)4+]4+)4 


+) +]+ 4) 4+)4+)4)+ 


scheint der letztere 

Typus bei den Hymenomyceten der haufigere zu sein'). Ich gebe als Beispiel 
fiir beide Typen zunachst noch je einen Kombinationsversuch, der mit Ha- 
plonten je eines Fruchtkérpers gemacht worden ist, wieder, diesmal von 
Coprinus Friesti Quél. und Schizophyllum commune Fr. (Tab..15 und 16). 


1) Wie bei den gemischtgeschlechtigen so gibt es auch bei den getrenntgeschlech- 
tigen Hymenomyceten Formen, die keine Schnallen bilden. BRuNSwIkK hat das 
fiir Coprinus ephemerus (Bull.) Fr., C. curtus Kalchbr. und fiir eine schnallenlose Form 
von C. radians (Desm.) Fr. gezeigt, die beide nach dem ,,Zweierschema* spalten. Viele 
Formen sind daraufhin noch nicht untersucht worden. Schnallenlosigkeit scheint bei 
einigen Gattungen (Russu/a, Lactarius) die Regel, bei anderen (Boletus) weit verbreitet 
zu sein. Da wir die Keimungsbedingungen der Sporen bei diesen und vielen anderen 
Formen nicht kennen, konnten sie bisher auf ihr geschlechtliches Verhalten nicht ge- 
prift werden. Eine Diplophase und Karyogamie in der Basidie ist auch bei ihnen vor- 
handen. — Daraus, da8B die Schnallen bei gewissen Formen fehlen, darf nicht ge- 
schlossen werden, daf sie bedeutungslos seien. Da, wo sie vorhanden sind, erfillen 
sie gewi8 ihren Zweck (Verteilung der Kerne). Wo sie fehlen, da tritt wahrscheinlich 
ein anderer, weniger durchsichtiger und vorliufig unbekannter Mechanismus an ihre 
Stelle, der ebenfalls die Erhaltung der Paarkernphase gewihrleistet. 
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Tab. 16. Ergebnis der Kombination von 25 Haplonten aus Sporen eines Fruchtkérpers 
von Schizophyllum commune: Spaltung nach dem tetrapolaren Typus. 


AuBerdem wollen wir uns die Entwicklungsgeschichte beider Typen 
nochmals in einem Schema veranschaulichen: 


Basidio- 
spore 


Basidio- 
spore 


Basidio- 
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Basidio- 
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i x Basidiospore AB oder 
~ Ab 


Basidiospore A 
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/ Basidiospore ab oder 


aB 


Basidiospore ab oder 


aB 
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: Nicht immer ist nun die Scheidung in 2 oder 4 Genotypen streng durch- 
gefiihrt. Stellen wir uns z. B. vor, die beiden Faktoren A und B bzw. a und b 
waren gekoppelt, so wiirde der bipolare Typus resultieren; bei partieller 
Koppelung miiBte eine Abweichung vom Zahlenverhiltnis 1:1:1:1 auf- 
treten ‘und ein tetrapolares Verhalten herauskommen, das sich dem bipolaren 
nahert. Bisher haben wir aber keine Beweise fiir Koppelungen. Wohl aber 
sind eine ganze Reihe Abweichungen vom Normalschema bekannt geworden, 
die andere Erklarungen erfordern. VANDENDRIES (1923, I, II, 1926) hat 


15}16) 1 i 
—]+]+]+ +] - 
+) +I+ I+] +L+ +4] 
3i—|=|-|—|-|-|-|-|-|-|-|-|-|+/+]+/4/4/4/-/- 
4|—| —| —| —|—}-|—|-— — EJ +]+}+]—|+]-|+ 
= —|—|—|—|-—|—|-|-|+/4)4]4/- 414 
6—|—|—|-|- —|=|—}—|+1—|4)+/4]4)/4]4]4l+ 
—|—|—|- - +)—|+)+)+)/+/4+]+]4+]+ 
8 —|-|=|-|-|-|-|-|-|-|-|-|—|4]/4/4/4/+]+4]4i4 + 
gj — + i+ [+/+ )+]+]+]+]/+ 
19 —| —| —| —|—]— =|—J—|= | +4] 4 ile ]4 
—|=|=|=]=|=lel=|-|-|-l-l+]4/-|4+/-|4/4/-l+ 
— +] 4 = Atdceoee ee 
—|—|— +]—|+]+|+]+]—|+]+l+ 
14+] +] +] +/—|+/+/+/+]—|+ +|-|4 + 
45 el baal (asa sa fa ede eal alee 
14+) +) +) +) +) +) +) +] +] 4)—)4i+/+]—/-|4+]-|-/-l4i- 
A+) +)+i +) +] +] +] +) +] +/4+i4i4+ esos elses 
—|4/4]+)4+)4/+4/-)-|-|+ | | 
+] +) +) —|4+}+| +] +]+}+]4+]+ 
+} =| =| pele] | i+] — 4+ +|+|—|—|+|+ 
+} +] +] +]+)+]+!+]4+/4 Pi+l+] +/+ /+/—|—|+/-|- 
22) oy Sel Sa a eee ee ee 


Tab. 17 (nach VANDENDRIES). Ergebnis der Kombination von 22 Haplonten aus Sporen 
eines Fruchtkirpers von Panaeolus separatus. 


z. B. bei den anscheinend bipolaren Panaeolus campanulatus L. und P. sepa- 
vatus L. und dem vermutlich tetrapolaren Coprinus micaceus (Bull.) Fr. 
soleche Unstimmigkeiten gefunden. Die in den — Feldern verstreuten 
+ Zeichen der Tab. 17 und die vereinzelten — Zeichen in den + Feldern 
zeigen das. Brunswik (1924) beschreibt ahnliche Erscheinungen bei Coprinus 
picaceus (Bull.) Fr., der im groBen und ganzen wohl nach dem ,, Viererschema“ 
reagiert, aber ca. 25°% Abweichungen vom Normalschema (,,Durchbrechungs- 
kopulationen‘‘) zeigt. Das Kopulationsbild, das sich daraus ergibt, ist ein 
Mittelding zwischen tetrapolarem und bipolarem Typus. Zur Veranschau- 
lichung diene Tab. 18, die nach Brunswiks Versuchsdaten konstruiert ist. 
Bei Betrachtung dieser Tabelle zeigt sich, daB die Abweichungen nicht véllig 
regellos sind, sondern eine gewisse GesetzmaBigkeit erkennen lassen. Haplonten 
der Gruppe aB, die, wie zu erwarten, alle mit Ab reagieren, kopulieren mehr 


a 


410 Pilze. 


i it eini i lonten 
der weniger unvollkommen?) auch mit einigen (nicht allen!) Hap 
Mgaedined AB, jedoch mit keinem der Gruppe ab. Ebenso reagiert Ab 


: : aaa 
[|2e| 17s) 120 ar 2229225 30,29 (90244850 
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Tab. 18. Coprinus picaceus (nach BRUNSWIK). Die ,,Durchbrechungskopulationen“ sind 
mit +* ae Seales In der linken Vertikalreihe sind die 4 Teststimme eingetragen. 
BRUNSWIK hat nur die Reaktion gegen die oberen 3 (nicht gegen aB) gepriift. Die 
mutmaBlichen Formeln der Myzelien sind iiber den betreffenden Nummern angegeben. 


normal mit aB, zeigt ,,Durchbrechungskopulationen“ mit ab, nie aber mit 
AB. Ubersichtlich zusammengestellt zeigt sich also: 


ab 
god 
sne gor'® 

Ker 


aB ~ Ab 
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arep brecs 
Weep 
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en ~ AB 
_ AB 
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S8ko Du Re 
; Nen ~ ab 


Es treten also ,,Durchbrechungskopulationen** nur bei ,,Gleichheit* des 
B- (oder b-) Faktors, nie bei ,,Gleichheit‘* des A- (oder a-) Faktors auf. 
Das kann kaum ein Zufall sein und gibt gewisse Anhaltspunkte fiir die Er- 
klarung. 

Wir haben gesehen, da8 Haplonten, denen ein oder beide Faktoren 
gemeinsam sind, nicht kopulieren. Die Kopulationsfihigkeit hangt also 
von einer gewissen Verschiedenheit der Faktoren ab, von deren Natur wir 
uns zwar keine konkrete Vorstellung machen kénnen, deren Gré8e aber, 
soviel wir wissen, fiir den Erfolg nicht gleichgiiltig ist. Unterschreitet sie 


1) Es kommt in diesen Fallen nicht immer zur echten Schnallenbildung, sondern 


es entstehen vielfach nur Schnallenanlagen, die mit der Basalzelle nicht yerschmelzen 
(,,Pseudoschnallen“). 
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ein gewisses Minimum, so treten jene hemmenden Kinfliisse auf, die die 
Kopulation hindern. Uberschreitet sie ein gewisses Maximum, so treten 
wahrscheinlich ebenfalls Hemmungen ein, die vielleicht der Grund sind, 
dab, abgesehen von einem noch fraglichen Fall (Panaeolus campanulatus >< 
P. fimicola, Vanpenpries 1923, 1), alle bisherigen Versuche, H ymenomyceten- 
Arten zu bastardieren, negativ verlaufen sind'). Aus mannigfachen Beobach- 
tungen ergibt sich nun, daB die Faktoren baw. die Eigenschaften der Myzelien, 
in denen die Faktoren sich auswirken, keine konstanten GréBen sind, sondern 
gewissen Schwankungen unterliegen. Das beweist schon die jedem, der 
auf dem Gebiete gearbeitet hat, geliufige Erscheinung, daB die sexuellen 
Reaktionen eines Myzels mit anderen vom entgegengesetzten Geschlecht 
sehr verschieden stark verlaufen. In gewissen Kombinationen erfolgt schnell 
eine ausgiebige Schnallenbildung; in anderen verlauft die Reaktion trage 
und unvollstaindig (eventuell unter Bildung von unverschmolzenen Schnallen). 
Die Schwankungen beziehen sich nicht nur auf den Faktor als solchen in 
dem Sinne, da er in verschiedenen Myzelien in verschiedener Wirkungs- 
stirke, im Einzelmyzel dagegen verhiltnismaBig konstant auftritt; es kommen 
vielmehr auch im Bereich des Individuums Schwankungen vor. Das geht 
daraus hervor, da8 junge, frisch aus Sporen gezogene Myzelien oft sexuell 
aktiver sind und mit Myzelien reagieren, denen gegeniiber sie sich im Alter 
negativ verhalten. 

Wir wollen nun einmal die Annahme machen (von der auch Bruns- 
wik [1924 I, 90] ausgeht), daB die Faktoren eines Allelomorphenpaares 
(also A und a und B und b) jeweils nur quantitativ, nicht qualitativ verschieden 
sind. Diese Annahme ist zwar nicht bewiesen, sie leistet uns aber min- 
destens als Arbeitshypothese gute Dienste. Nehmen wir also an, B und b 
lagen in einer Linie, so kénnen wir die Entfernung beider als MaSstab fiir 
ihren Unterschied ansehen. Die Strecke xy sei die MinimalgréBe, die B 


<— B b => 
| : 
und b verschieden sein miissen, um sexuelle Reaktion hervorzurufen?). 
Wenn sich also B und b mehr nihern als der Gré8e xy entspricht, so treten 
Hemmungen der Kopulation auf. Es wird nun weiter angenommen, daf die 
Lage von B und b bei jedem Individuum gewissen Schwankungen um eine 
mittlere Lage unterliegt, ferner da diese mittlere Lage bei den einzelnen 
Individuen (eventuell voriibergehend) verschieden sein kann. Wenn nun 
z. B. bei einer aus den Sporen eines Fruchtkérpers gewonnenen Population 
von Haplonten die Neigung zur Verschiebung dieser Mittellage in der Pfeil- 
richtung eine besonders grofe ist und dadurch Myzelien auftreten, deren 
Durchschnittswert fiir B (oder b) von dem auf der Strecke eingezeichneten 
um mehr als xy verschieden ist, so werden diese abgednderten B-(bzw. 
b-)Myzelien mit anderen B-(bzw. b-)Myzelien reagieren kénnen, sofern nicht 
Gleichheit des A-Faktors im Wege steht. Unter dieser Voraussetzung kann 
also Reaktion zwischen AB und aB einerseits und Ab und ab andererseits 


1) Derartige Versuche habe ich in gréSerer Zahl mit Arten der Gattungen Ay- 
pholoma, Collybia und Mycena gemacht. Auch BRUNSWIK hat (mit Coprinus-Arten) 
keine Erfolge gehabt. — Es bleibt iibrigens noch durchaus zu entscheiden, ob die Be- 
schaffenheit der kopulationsbedingenden Gene fiir diese negativen Ergebnisse das aus- 
-gchlaggebende ist, oder ob sekundare Hinfliisse, die sich aus dem Artcharakter ergeben 
und miglicherweise mit dem Zellkern gar nichts zu tun haben, maSgebend sind. © | 

2) Ob diese GrdBe als absolute oder relative zu bewerten ist, mag dahingestellt 


bleiben: 
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zustande kommen. Das wird nicht bei allen Kombinationen dieser Art 
der Fall sein, sondern eben nur bei denen, deren B-Faktoren geniigend diffe- 
rieren. Wir hitten damit Brunswiks ,,Durchbrechungskopulationen™ in 
einfacher Weise erklart. DaB die Reaktion von AB gegen ab und von Ab 
eegen aB durch Verschiebung von B und b in der Pfeilrichtung nicht ge- 
hemmt, sondern im Gegenteil geférdert wird, ist ohne weiteres ersichtlich. 
Brunswik (1924, I, 90) sucht allerdings nach einer anderen Erklarung, die 
aber von der falschen Voraussetzung ausgeht, da beim normalen ,,Zweier- 
schema‘ der Faktor B im A- und a-Myzel in konstanter Grobe vertreten sei. 
Solche Myzelien kénnten natiirlich iiberhaupt nicht reagieren, es sei denn, 
daB der B-Faktor so geschwacht ware, daB er keinen hemmenden Einflu8 mehr 
ausiibt. Mit einer solchen Hilfsannahme lieBe sich nun allerdings eine Er- 
klirung fiir die von Brunswrk beobachteten Abweichungen konstruieren. 
Sie erscheint mir aber vorlaufig weniger plausibel und soll deshalb nicht 
niher erértert werden. 

Auf einen anderen Fall erhéhter Fertilitat (also Vermehrung der 
positiven Reaktionen) werden wir gleich zu sprechen kommen. Auf der 
anderen Seite ist nun auch eine verminderte Fertilitat beobachtet worden, 
Die Haplonten, die ich von dem ersten von mir untersuchten Schizophyllum- 
Fruchtkérper isoliert hatte (s. Knrep 1920, S. 12, Tab. II), erwiesen sich 
gegeneinander als so wenig fertil, daB das ,,Viererschema* damals noch nicht 
erkannt werden konnte. Ahnliche Erfahrungen habe ich auch spater mit 
Fruchtkérpern anderer Herkunft gemacht. Sie lassen sich durch die Annahme 
verstindlich machen, daB zwischen einem Allelomorphenpaar (etwa Bb) eine 
dem Minimum nahe kommende Differenz besteht, so dali dieses ,,Kopu- 
lationsminimum‘: bei kleinen Schwankungen leicht unterschritten wird. 

Alle diese Interpretationsversuche sind vorlaufig natiirlich rein hypo- 
thetisch. Die zahlreichen Abweichungen, die mir bei Schizophyllum, teil- 
weise auch bei Aleurodiscus polygonius und anderen Arten begegnet sind, 
vermag ich auch nicht alle befriedigend zu deuten. In einigen Fallen ist das 
jedoch méglich gewesen. Da sie von allgemeinerer Bedeutung zu sein scheinen, 
mu ich sie kurz erlautern. Zum Verstindnis ist es nétig, zuniachst einer bei 
den Hymenomyceten weit verbreiteten Erscheinung zu gedenken, die das 
gegenseitige sexuelle Verhalten verschiedener geographischer Rassen 
einer Art betrifft. 

Wir haben bisher die Geschlechtsreaktionen von Haplonten unter- 
sucht, die jeweils von Sporen eines Fruchtkérpers isoliert worden waren 
und dabei die (mehr oder weniger reine) Aufspaltung in zwei oder vier Geno- 
typen gefunden). Wenn man nun z. B. Schizophyllum-Sporen von Frucht- 
kérpern verschiedener Standorte isoliert und die daraus gewonnenen Haplo- 
myzelien miteinander kombiniert, so wird man fast immer die Diplophase 
(Schnallenmyzel) erhalten. Es ist dabei ziemlich gleichgiiltig, ob man von 
Fruchtkérpern ausgeht, die in demselben Wald (eventuell nur wenige Meter 
welt voneinander entfernt) oder in verschiedenen Erdteilen gewachsen sind 
(ich verfiige z. B. tiber Material aus Brasilien, Japan, den Vereinigten Staaten 
und sehr vielen Gegenden Europas). Unter sich gepriift, ergaben die Myzelien 
eines Fruchtkérpers immer etwa dasselbe Bild (reines Viererschema oder 


1) Es handelt sich hier wie im vorhergehenden und folgenden nur um die Fak- 
toren, die mit den Geschlechtsreaktionen etwas zu tun haben. Auf die Natur dieser 
Faktoren soll erst im Schlu8abschnitt kurz eingegangen werden. Da8 auch Heterozygotie 
in anderen Faktoren bestehen kann und deren Aufspaltung nach dem MENDELschen 
Gesetz erfolgt, haben ZATTLER (1924) fiir Collydia velutipes Curt. und Schizophyllum 
commune Wr., BRUNSWIK (1924, I) fiir Coprinus ephemerus (Bull.) Fr. gezeigt. 
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Viererschema mit einigen Abweichungen). Standortfremde Myzelien reagierten 
dagegen stets alle miteinander. Dieselbe Erscheinung zeigte sich auch 
bei vielen anderen Arten. Ich stellte sie z. B. fest fiir Aleurodiscus polygonius 
(Pers.) v. H. et Litsch., Collybia velutipes Curt., Collybia cirrhata Schum., 
Armillaria mucida Schrad., Coprinus fimetarius (L.) Fr.; fiir letzteren Pilz 
haben Brunswik (1924, I) und Hanna (1925) dasselbe gefunden; BruNswIk 
beobachtete es ferner bei Coprinus Friesii Quél., C. picaceus (Bull.) Fr., 
Gs lagopus Fr., VANDENDRIES (1923, 1924) fiir Panaeolus campanulatus L. 
und Coprinus radians (Desm.) Fr., D. E. Newron (1926, 1) fiir Coprinus 
vostrupianus Hans.; die Erscheinung ist zweifellos weit verbreitet. 

Wie kénnen wir das nun erklaren? Wir kniipfen wieder an die Annahme 
an, daf eine Kopulation zwischen zwei Myzelien nur dann eintritt, wenn beide 
Faktoren jeweils verschieden sind und diese 
(als quantitativ angenommene) Verschie- 
denheit ein gewisses Minimum (xy, s. oben 
S. 411) tiberschreitet. Daraus wiirde also |- 
folgen, daB die Faktoren der verschiedenen 1 2 3 4 
Standortsrassen sich in dieser Weise unter- 
scheiden miissen. Nehmen wir an, wir hatten 
zwei Fruchtkérper verschiedener Herkunft, 
den einen (1) mit den Faktoren AaBb, den 
anderen (II) mit CeDd. Bei normaler ab a ue 4 ae 
Spaltung wird dann I viererlei Sporen von 
den Formeln AB, ab, Ab, aB erzeugen, 


AB | AD | CB CD | 


II Sporen von den Formeln CD, ed, Cd, cD; Abe Die Se ee 
bei Kombination in sich wiirden beide das 
typische Viererschema ergeben. Bei Prii- abel | ae att = ae 


fung gegeneinander reagiert aber jeder 
Haplont von I mit jedem Haplont von II. 
Wir kénnen also z. B. Bastarddiplonten er- 
halten von der Forme] ABCD, abCD, 
Abed usw. (im ganzen 16 verschiedene). eal a aie i a 
Ein solcher Bastardfruchtkérper spaltet nun 

| 


wieder nach dem Viererschema. Die For- 
meln der 4 aus ihm hervorgehenden Ha- 
plonten lassen sich leicht feststellen, wenn 
wir Riickkreuzungen mit den Haplonten 
der Ausgangsfruchtkérper vornehmen. Wir 
kombinieren zunachst eine gréBere Zahl der 
Haplonten aus den Sporen des Bastard- 
fruchtkérpers untereinander und wahlen 
aus den 4 so festgestellten Haplonten-Gruppen je ein Myzel (1, 2, 3, 4) 
aus, das wir nun mit den 4 Haplontentypen der Elternfruchtkérper kom- 
binieren. Als Resultat ergab sich in einem konkreten Fall das in Tab. 19 
dargestellte. 

Daraus folgt, daB die 4 Haplontentypen, die von dem Bastardfrucht- 
korper isoliert sind, die Formeln AB, CD, AD, CB haben. Haplonten von der 
Formel AC oder BD kommen nicht vor, sie kénnen auch nicht au{treten, 
wenn die Voraussetzung richtig ist, daB C und D nicht véllig andere Gene 
wie A und B sind, sondern dieselben, d. h. in den gleichen Chromosomen 
an denselben Stellen lokalisierte Gene, nur quantitativ abgeandert. Unter 
dieser Voraussetzung kénnen natiirlich nur zwei Allelomorphenpaare vor- 
handen sein, gleichgiiltig, ob wir einen Bastardfruchtkérper vor uns haben 


+} =] +] - 
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oder nicht. © kann, wie der Versuch zeigt, ebensowenig die Stelle von B 
vertreten wie A. Es ergibt sich also, da8 wir es mit multiplen Allelo- 
morphen zu tun haben. Sind sonach C und D nur Abwandlungen von A 
und B, so werden wir das zweckmaBig auch in der Schreibweise zum Ausdruck 
bringen, indem wir fir den Fruchtkérper Il anstatt CDed schreiben: 
A,B,a,b,, fiir eine weitere Standortrasse [1]: ApBsaghs usf. 

Ist nun diese angenommene Abstufungsfahigkeit der Faktoren unend- 
lich groB oder hat sie eine Grenze? Unter sehr zahlreichen Isolierungen 
von 15 Schizophyllum-Fruchtkérpern verschiedener Herkunft') ist mir nur 
einmal ein Haplont vorgekommen, der mit einem Haplonten von einem stand- 
ortfremden Fruchtkérper nicht kopulierte. Da dieser Fall eine erst unten 
(S. 416) im Zusammenhang mit einer entsprechenden Beobachtung von 
VanpEnpries (1924, I, II) an Coprinus radians zu behandelnde Besonder- 
heit zeigt, soll er hier noch nicht erértert werden. Andere Hymenomyceten 
zeigen jedenfalls eine quantitative Variabilitét, die beschrankter ist als 
die von Schizophyllum. Brunswik (1924, I) hat Coprinus comatus, der dem 
bipolaren Typus angehdrt, daraufhin untersucht und folgendes gefunden: 

Von sechs Fruchtkérpern verschiedener Her- 


I HB kunft wurden die Haplontenpaare isoliert, von 

Serre areas Spee eS einem siebenten ein Einzelhaplont. Alle diese 

AN ak Ag y & Haplonten wurden nun miteinander kombi- 

niert. In den meisten Fallen traten positive 

sk esocia a eA jay Reaktionen (Schnallenbildung) ein; unter drei 

K : Fruchtkérpern desselben Standorts erwiesen 
el bakes is ‘4 sich nur zwei als identisch, der dritte war 

Cd pee ee eee genotypisch in beiden Faktoren von den bei- 

Il den anderen verschieden. Dagegen reagierte 
Bo pte ote eae von zwei Fruchtkérpern, die in 60 km Ent- 
Tab Fate COR fernung voneinander gewachsen waren, je eine 


Realtien coweler (Hanlantenpaare Haplontengruppe miteinander negativ. — In 
von standortfremden Frucht- Viel héherem AusmaBe hat VANDENDRIES 
kérpern, denen ein Faktor (a) ge- (1927) bei verschiedenen geographischen Rassen 
meinsam 1st, von Coprinus micaceus (von Antwerpen und 
Lyon) Ausbleiben der Kopulation beobachtet. 
Es scheint, daf hier vollige gegenseitige Sterilitit herrschte, wihrend be- 
merkenswerterweise zwei Haplontengruppen von zwei Fruchtkérpern aus 
der Umgebung von Lyon absolut fertil gegeneinander waren. Ahn- 
liche Erfahrungen habe ich bei Versuchen mit Collybia civrhata Schum. 
gemacht. Isolierungen von zwei Fruchtkérpern aus dem Steigerwald waren 
alle gegeneinander fertil (in sich kombiniert ergaben sie das Viererschema). 
Spater habe ich den Pilz von zwei Standorten in der Mark Brandenburg 
(Havelberg und Finkenkrug) untersucht. Die kleinen, charakteristischen, 
in groben Mengen auf verrotteten Pilzen auftretenden Fruchtkorper beiderlei 
Herkuntt stimmten véllig miteinander iiberein, ebenso die Sporen und die 
daraus kultivierten Myzelien, die durch einen auBerst auffallenden Erdgeruch 
ausgezeichnet sind. Der einzige Unterschied war, da8 der Pilz von Finken- 
krug sehr stark zur Sklerotienbildung neigte, der andere nicht. Die Ha- 
plonten beider Pilze waren gegeneinander véllig steril. 
Ich glaube, da8 in dem Brunswrxkschen Versuch mit Coprinus comatus 
und den beiden letzterwihnten Versuchsreihen (mit Coprinus micaceus und 


1) Sie stammten aus der niheren Umgebung von Wiirzburg (3), Rhon (4), Spessart (2 
Holland (1), Kanada (1), Amherst, Mass. (1), Brasilien (2), Japan (1). ae oe 
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Collybia cirrhata) die Erkliérung in verschiedener Richtung gesucht werden 
muB. Bei Coprinus comatus liegt der Fall vor, daB zwei standortfremde 
Fruchtkorper in je einem Faktor tibereinstimmen. Die Formeln dieser (bipo- 
laren) Fruchtkérper sind also etwa Aa und A,a gewesen, was zu dem in 
Tab. 20 dargestellten Kopulationsbild fithren muB. 


Diese Erklarung ist fiir die beiden anderen Faille natiirlich ausgeschlossen, 
denn die Myzelien der Einzelfruchtkirper von Coprinus micaceus und Collybia 
cirrhata folgen ja, in sich kombiniert, dem (reinen oder gestérten) Vierer- 
schema, der negative Ausfall der Kreuzung simtlicher standortverschiedenen 
Myzelien kann also nicht darauf beruhen, daB diese alle identisch sind. Die 
Ursache der Sterilitit ist hier wahrscheinlich dieselbe, die es auch bedingt, 
da artverschiedene Myzelien (auch nahe verwandter Pilze, wie z. B. Hypho- 
loma fasciculave Huds. und H. sublateritium Fr., Myeena parabolica Fr. und 
M. calopus Fr.) gegen- 
einander steril sind. Ich 
habe schon oben die Ver- 
mutung ausgesprochen, 
da8 das auf zu groBer 
Verschiedenheit der Gene 
oder sekundaren Momen- 
ten beruhen kénnte. 

Kehren wir zu den 
untereinander fertilen 
Standortsrassen zuriick. 
Das Kreuzungsexperi- 
ment hat uns gezeigt, daB 
die nachgewiesenen Re- 
aktionen auf erblichen 
Unterschieden beruhen, 
nicht also Standortsmodi- 
fikationen sind!). Wenn 
nun, wie das z. B. bei 
Schizophyllum der Fall 4 4 i | = | a oe 
ist, in der Natur sehr * ad a oe 
zahlreiche solcher geno- Tab. 21. Reaktionen von 10 Einspormyzelien des Frucht- 

typisch verschiedenen kérpers S (Schzzophyllum). 
Standortsrassen, beru- 

hend auf multipler Allelomorphie zweier Faktorenpaare, existieren, so 
dringt sich die Annahme auf, da die Faktoren verhaltnismaBig leicht 
zu Abanderungen neigen, und daB es auch im Experiment, vielleicht unter 
dem Einflu8 bestimmter AuBenbedingungen, gelingen miiBte, sie hervor- 
zurufen. Ich nehme gleich vorweg, dafi mir ee Beeinflussung des Geno- 
typus durch auBere Einfliisse (Einwirkung von Kilte, Narkose, verschiedene 
Ernihrung) bisher nicht gelungen ist. Dagegen sind haufig ,Spontan” in 
Material, dessen genotypische Beschaffenheit genau bekannt war’), Gen- 
anderungen (Mutationen) aufgetreten, durch die das Kopulationsbild sich 
in bestimmter Weise verschob. Ein kurzes Beispiel mége das erlautern. 


AB AB Ab aB AB Ab aB ab Ab Aj,b 


1) Soleche Kreuzungsversuche habe ich nicht vereinzelt, sondern in sehr grofer 
Zahl durchgefiihrt. Die Nachkommenschaft einer Schizophyl/um-Kreuzung wurde bis in 
die 35. Generation verfolgt. , 

2) Die Diplonten, deren Fruchtkérper zu den Versuchen dienten, waren synthetisch 
durch Kombination zweier genotypisch genau bekannter Haplonten gewonnen. 
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Von einem Fruchtkorper S wurden 10 Einspormyzelien isoliert und miteinander 
kombiniert. Das Resultat zeigt Tab. 21 auf S. 415. — 

Betrachten wir in dieser Tabelle zundchst die Myzelien 1—9, so zeigt 
sich, daB sie sich in der itblichen Weise in 4 Gruppen gliedern: 1, 2,5 = AB; 
8 — ab; 3, 6, 9, = Ab; 4, 7=aB. Das Myzelium 10 fiigt sich aber keiner 
dieser 4 Gruppen ein; es reagiert mit simtlichen Myzelien von der Formel 
AB und mit simtlichen von der Formel aB. Daraus folgt, dab es den 
Faktor b enthilt, aber weder A noch a. Es hat im Faktor A (oder a) mutiert, 
wir schreiben deshalb dafiir A,b. Da hier tatsichlich eine konstante Variante 
des A-Faktors aufgetreten ist, zeigt die Erbanalyse. Wenn man z. B. das 
Myzel 10 mit 4 kombiniert und aus dem so gewonnenen Diplonten (Ab aB) 
Fruchtkérper zieht, von denen man wieder Einspormyzelien isoliert, so 
miissen in dieser Nachkommenschaft jetzt 50° Myzelien mit dem Faktor 
A, (25% von der Formel A,b und 25°, von der Formel A,B) vertreten sein. 
Die Priifung von 14 Myzelien dieser Nachkommenschaft mit Teststammen 
ergab, daB unter ihnen 9 mit dem Faktor A, waren’). 

Derlei genotypische Anderungen traten nun bei Schizophyllum nicht 
selten auf; der A-Faktor neigt im allgemeinen mehr dazu als der B-Faktor?). 
Es gelang so, auf experimentell-synthetischem Wege Diplonten mit 4 mutierten 
Faktoren zu gewinnen, also gewissermaBen eine neue ,,geographische Rasse** 
kiinstlich zu erzeugen. Es ist mir auch begegnet, da ein und dieselbe Mu- 
tation nicht einmal, sondern mehrfach auftrat. Ein besonders bemerkens- 
werter Fall war schlieBlich folgender: die Einspormyzelien von zwei Frucht- 
kérpern, von denen der eine in Brasilien. auf Zuckefrohr gewachsen, der 
andere durch Bastardierung zweier Haplonten von Fruchtkérpern aus Franken 
gewonnen war, wurden gegeneinander gepriift und reagierten, wie zu er- 
warten, alle miteinander positiv. Von beiden Fruchtkérpern wurden mehrere 
Nachkommengenerationen gezogen. Bei dem brasilianischen Material trat 
in der zweiten Generation eine Mutation im B-Faktor auf, bei dem frankischen 
ebenfalls in der vierten Generation. Als die Haplonten dieser zweiten und 
vierten Generation erneut miteinander gekreuzt wurden, zeigte sich, dab 
sie nicht mehr restlos miteinander reagierten, und die Analyse ergab, dab 
die beiden Mutanten miteinander tibereinstimmten. Sie waren unter 
gleichen Bedingungen entstanden, aber in ganz verschiedenem Ausgangs- 
material. Wie diese Bedingungen hier eingewirkt haben, lat sich aber vor- 
laufig nicht sagen. 

Ganz die gleiche Erscheinung hat schon 1924 VanpENpRIEs (1924, I) 
bei dem bipolaren Coprinus radians beobachtet. Er kombinierte die Ein- 
spormyzelien zweier Fruchtkérper (I und II) verschiedener Herkunft 
(beide waren bei Antwerpen, einige Kilometer voneinander entfernt gewachsen) 
und fand sie, abgesehen von einer Ausnahme (Haplont x von Fruchtkérper J), 


_ 1) Diese Erbanalyse ist zum Nachweis, da8 wirklich eine Mutante vorliegt, 
ndtig, wenn man die Sporen nicht bei der Keimung einwandfrei unter Beobachtung 
halten kann, was bei den kleinen, farblosen Schizophyllum-Sporen nicht wohl moglich ist. 
Es kann daher vorkommen, da8 einmal zwei Sporen etwa von der Formel Ab und ab 
zusammenzuliegen kommen und ein Mischmyzel ergeben, das die gleiche Reaktion wie 
A,b zeigen mu’. Die Nachkommenschaft eines Diplonten, der durch Kombination eines 
solchen Mischmyzels mit einem anderen erhalten worden ist, kann dann aber natiirlich 
nicht zu 50% einen neuen Faktor enthalten (vgl. hierzu Kner 1923, 173). — Wenn 
es sich um Formen handelt, die in Kultur keine Fruchtkérper bilden, dann kann man 
auch so verfahren, da’ man von dem betreffenden Myzelium einzelne Zellen isoliert 
und zur Regeneration bringt. Die Regenerate miissen dann, wenn eine Mutante vorliegt, 
in ihrer Reaktion alle mit dem Muttermyzel iibereinstimmen. 


2) A-Faktor und B-Faktor im weitesten Sinne verstanden, einschlieSlich ihrer 
Allelomorphen. 
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alle gegeneinander fertil. Dieser Haplont x reagierte nur mit einer Ha- 
plontengruppe des Fruchtkérpers II und erwies sich als identisch mit der 
anderen. Infolgedessen reagierte er auch mit simtlichen anderen Haplonten 
des Fruchtkérpers I. Nennen wir die beiden Haplontengruppen von I A und a, 
die von IT A, und aj, so liegt bei x ein Umschlag etwa von A zu A, vor. Da 
das x-Myzel in sich keine Schnallen bildete, also haploid war, so mu8 der 
Umschlag schon sehr frithzeitig, spiitestens wohl in der Spore oder im ganz 
jungen Keimling (vielleicht aber schon unmittelbar bei oder vor der Re- 
duktionsteilung in der Basidie) erfolgt sein. Anderenfalls miBten simtliche 
Kerne des Myzels gleichzeitig und gleichsinnig mutiert haben — was gewib 
nicht wahrscheinlich ist —, oder es hitten, wenn nur einer oder einige Kerne 
von der Mutation ergriffen worden waren, Schnallen entstehen miissen. 

Manches spricht dafiir, daB gerade bei den Kernteilungen in der Basidie, 
also beim Ubergang vom diploiden zum haploiden Zustand, die Neigung 
zum Mutieren besonders grof ist, doch kennen wir jetzt auch eine ganze 
Anzahl von Fallen, in denen genotypische Anderungen im vegetativen haplo- 
iden Zustand aufgetreten sind. Wenn bei einem bifaktoriellen Haplonten 
(AB) der eine der beiden Faktoren mutiert, so kénnen wir das dem Haplonten 
nicht ansehen. Es werden sich dann voraussichtlich durcheinanderwachsende 
Myzelpartien etwa vom Charakter AB und AB, ergeben, die wegen Gemein- 
samkeit des A-Faktors nicht miteinander reagieren kénnen. Erst die Analyse 
der Nachkommenschaft wird den Faktor B, zutage fordern. Wenn ein bi- 
faktorieller Haplont plétzlich in die Diplophase (zur Schnallenbildung) 
tibergeht, so kann das nur darauf beruhen, daf irgendwann und irgendwo 
beide Faktoren mutiert haben. Schon in meinen ersten Schizophyllum- 
Kulturen habe ich zwei solche Fille beobachtet. Eine Verunreinigung, etwa 
hervorgerufen durch einen Irrtum bei den Impfungen, war hier nach mensch- 
lichem Ermessen ausgeschlossen. Die Infektionsgefahr mit artgleichem ~ 
Myzel ist ohnehin bei Schizophyllum so gut wie unmodglich, da dieser 
Pilz nicht wie manche Coprini, Collybia velutipes u. a., die deshalb bei der 
Arbeit besonders grofe Sorgfalt erfordern, Oidien bildet, die sich leicht in 
der Luft verbreiten. Spiater sind mir noch einige Male solche spontanen 
Uberginge von der Haplo- zur Diplophase begegnet, sie sind aber bei Schizo- 
phyllum selten. - Bei 3 Haplonten von Coprinus fimetarius (C. lagopus), der 
an und fiir sich wenig zum Mutieren zu neigen scheint, hat Hanna (1925) 
dasselbe beobachtet. In VanpENDRIES’ Kulturen von Coprinus radians 
(1924, II; 1925, I) trat die Erscheinung viel haufiger auf, so oft, dab man 
fast sagen kann, die Grenze zwischen Didézie und Monézie ist vollig ver- 
wischt. VANDENDRIES spricht deshalb auch von Hetero-Homothallie. Da 
C. radians eine bipolare Form ist, so ist die gréBere Haufigkeit des Umschlags 
verstindlich, denn hier mu8 ja die Mutation des einen vorhandenen Faktors 
an irgendeiner Stelle des haploiden Myzels zur Diplophase fithren. Bei 
dem gleichfalls bipolaren C. vostrupianus hat D. E. Newron (1926, I) ahn- 
lich hiufige Abwandlungen und spontane Uberginge in den diploiden Zu- 
stand gefunden. Daf diese Haufigkeit aber nicht auf die bipolaren Arten 
beschrinkt ist, zeigen die neuesten Versuchsergebnisse von VANDENDRIES 
(1927) mit dem offenbar tetrapolaren C. mcaceus. 

Wir sehen aus alledem, da& die Konstanz der Gene keine absolute ist. 
Bleiben nun die Mutanten, wenn sie einmal aufgetreten sind, unverandert, 
oder kénnen sie auch Anderungen erfahren? Es ist sicher, daB man sie oft 
durch lange Reihen von Fruchtkérpergenerationen verfolgen kann, ohne 
da8 sie irgendwie merkbare Ab&nderungen zeigen. Ebenso sicher ist aber, 
da® sie nicht unter allen Umstanden sich vollig gleich bleiben. 

K niep, Sexualitit. 27 
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Wir finden da bei Schizophyllum teilweise recht merkwiirdige Erschei- 
nungen, die noch eine kurze Besprechung erfordern. Unter den F,-Haplonten 
und den F,-Haplonten eines diploiden Schizophyllum-Stammes (V = Aa Bb), 
der durch Synthese zweier genotypisch bekannter haploider Myzelien ge- 
wonnen worden war, traten Mutationen im A-Faktor auf. Zwei Haplonten, 
die je eine A-Mutante enthielten (A,B und a,b), wurden kombiniert. Es 
entstanden Schnallen und Fruchtkérper (Vx), von denen erneut 33 Haplonten 
isoliert wurden. Bei normaler Aufspaltung nach dem Viererschema ware 
nun zu erwarten gewesen, daB zu je 25% die Vierergruppen A,B, a,b, Ayb 
und a,B aufgetreten wiren. ‘Tatsichlich ergab sich bei der Kombination 
der Myzelien untereinander ein viel komplizierteres Bild. Um die Uber- 
sicht zu erleichtern, gebe 
ich in Tab. 22a nur das 
Resultat der Kombina- 
tion der Myzelien 1—11 
wieder. 

Die Betrachtung dieser 
Tabelle zeigt zunachst, 
daB die Myzelien 1—3 
miteinander iibereinstim - 
men. Sie reagieren alle 
mit 4, das offenbar zwei 
andere Faktoren enthalt. 
Sie reagieren aber auch 
mit 6, 9, 10, von denen 
nur 10 mit 4 iiberein- 
stimmt, wihrend 6 und 
9 zwar untereinander 
gleich, aber von 4 und 
10 verschieden sind. Das 
Myzelium 5 hat einige 
Reaktionen mit 1—3 ge- 
meinsam, reagiert aber 

Tab. 22a. Erklarung im Text. nicht mit 4 und 10, da- 

gegen mit 11. 7 rea- 

giert wieder mit 4, auBerdem nur mit 10 und 11. 8 stimmt wieder mit 1, 2,3 
iiberein, 11 fallt ganz aus der Reihe. Unter den 11 Myzelien sind also 6 ver- 
schiedene Typen. Durch wiederholte Priifung sind die Reaktionen sicher- 
gestellt. Sie erfolgen nicht alle mit der gleichen Prazision; die Schnallenbildung 
14Bt bei einigen Kombinationen langer auf sich warten als bei anderen und ist 
nicht tiberall gleich tippig. Oft sind die Reaktionen sogar ganz auffallend trage. 

Fiir die Erklarung dieser Unstimmigkeiten sind a priori verschiedene 
Moglichkeiten gegeben; wir kénnten an die Erérterungen ankniipfen, die 
anlaBlich der Besprechung der von BRunswik beobachteten ,,Durchbrechungs- 
kopulationen*‘ bei Coprimus picaceus gemacht wurden. Durch Priifung mit 
bekannten Teststimmen lieB sich hier aber die genotypische Beschaffenheit 
der 11 Haplonten einwandfrei ermitteln. Ich will das hier im einzelnen 
nicht schildern, nur erwihnen, daB alle 33 (also auch die in der Tabelle 
aufgefithrten 11) Haplonten gegen jeweils mehrere Teststamme folgender 
Beschaffenheit gepriift wurden: 

AB, ab, Ab, aB (die vier Elterntypen), 
A,B, a,b, A,b, a,B (die zwei Mutanten im A-Faktor in Kombi- 
nation mit B und b). 
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Dabei ergab sich fiir V, 1—11 folgende genotypische Beschaffenheit: 
1, 2, 8, 8= Ayb 


4, 10 = a,B 
5 = a,b 
6, 2 =aB 
7 = gb” 


e 
11 = A,B 
Tragt man diese Formeln in die Tabelle ein, wie das in Tabelle 22b ge- 
schehen ist, so wird man die tatsichlich gefundenen Reaktionen erklirt finden. 


A.b 
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Tab. 22b. Erklirung im Text. 


Die genannten 33 Haplonten von V, setzen sich folgendermaBen zusammen: 


8 sind = A,B 2) sind == a, 
G0). « Slab Oe ot 
- Fr) == A,b 2 29 = aB 
ANU! Sa oes 


Es sind also drei Genotypen darunter mit Faktoren (A und a), die im 
Elternfruchtkérper nicht enthalten waren, wohl aber unter dessen Vorfahren. 
Es sind die urspriinglichen Gene (,,Grundfaktoren“), die nach A, und a, 
mutiert haben. Somit haben wir es mit klar erwiesenen Riickschlags- 
erscheinungen zu tun, durch die sich zugleich die Unstimmigkeiten im 
Spaltungsschema aufkliren, die die Tabelle auf den ersten Blick sehr untiber- 
sichtlich machen und fast den Eindruck hervorrufen, als lage ein gestértes 
Zweierschema vor. In ganz ahnlicher Weise lassen sich auch viele andere 
Abweichungen, die mir im Laufe der Zeit begegnet sind, deuten, z. B. auch 
das auf Tabelle VI meiner 1922 erschienenen Arbeit wiedergegebene Verhalten, 
fiir das Brunswik (1924, 91) eine andere, wie ich glaube, unzutreffende 
Erklarung zu geben sucht. Es ist méglich, da die Erklaérung fiir die sehr 
kompliziert erscheinenden Spaltungsverhiltnisse, die VANDENDRIES (1927) 

27* 
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bei dem stark zum Mutieren neigenden Coprinus micaceus gefunden hat, 
in der gleichen Richtung liegt. Obwohl VanpENDRIES auch Haplonten eines 
synthetisch gewonnenen F,-Fruchtkérpers gepriift hat, ist eine Analyse des 
Falles noch nicht méglich. Die von Brunswik bei Coprinus picaceus be- 
obachteten Unstimmigkeiten (s. diese), die sich ja zum groBen Teil nur bei 
Kombination junger Myzelien zeigten und sich spater nicht wieder einstellten, 
scheinen dagegen mit erblichen Faktorenanderungen nichts oder jedenfalls 
nicht viel zu tun zu haben. : 

Was den Zeitpunkt baw. das Entwicklungsstadium anlangt, in dem die 
Riickschlige auftreten, so kann ich vorliufig nur sagen, dai ich sie in einem 
Haplonten auch bei jahrelanger Beobachtung bisher nicht gefunden habe. 
Der mutierte Faktor blieb hier konstant. Da aber bei Schizophyllum zum 
Unterschied von manchen anderen Hymenomyceten die Neigung zum Mu- 
tieren in der Haplophase gering zu sein scheint, will ich nicht behaupten, 
da® das nicht méglich wire. In den erwihnten und vielen anderen Versuchen 
zeigte sich die Erscheinung jedenfalls erst beim Durchgang durch die Zygote, 
vielleicht also im Stadium der Chromosomenpaarung. 

Hochst auffallend ist die verschieden ausgepragte Tendenz zu Riick- 
schligen. Ein synthetisch gewonnener Fruchtkérper (Qg 37), der gegen- 
tiber dem Ausgangsmaterial drei mutierte Faktoren enthielt, spaltete in der 
Nachkommenschaft sehr unregelmibig. Es traten zwar die Mutanten wieder 
auf, stets zeigten sich aber auch gewisse Grundfaktoren, die bei der Synthese 
des Fruchtkérpers Qe 37 ausgeschaltet, aber bei dessen Vorfahren vorhanden 
waren. So wurden durch fortgesetzte Massenaussaaten von Sporen 15 Gene- 
rationen von Fruchtkérpern gezogen und immer wieder die Einspormyzelien 
von je einem oder mehreren Fruchtkérpern einer Generation analysiert. 
Einer dieser Fruchtkérper der Generation F,, war soweit zuriickgeschlagen, 
daB er von den drei nur noch ein mutiertes Gen (im B-Faktor) enthielt. Durch 
Selektion gelang es schlieBlich aber auch, von demselben Ausgangsmaterial 
eine véllig stabile Form mit den drei mutierten Genen und einem Grund- 
faktor zu erhalten, die bisher (in vier Generationen) keinen Riickschlag hat 
erkennen lassen. Vorliufig vermag ich nichts dariiber zu sagen, worauf die 
hohe Labilitét in einem und die hohe Stabilitét im anderen Falle beruht. 

Nachdem das Auftreten von Riickschligen nachgewiesen ist, wird man 
die Frage aufwerfen miissen, ob nicht all das, was in der Kultur als geno- 
typische Anderungen beobachtet worden ist, Riickschlige zum Genotypus 
der Vorfahren sind. Wenn wir in der Haplontengeneration eines in der Natur 
gesammelten Fruchtkérpers Mutanten finden, so haben wir ja zunichst 
keine Handhabe, zu entscheiden, ob es sich um etwas Neues oder um etwas 
schon Dagewesenes‘‘ handelt. Da8 letzteres immer der Fall sein sollte, 
ist jedoch mehr als unwahrscheinlich. Auf alle Falle wire es nicht nur absurd, 
sondern wiirde geradezu zu Unmdglichkeiten fiihren, wenn man die unge- 
heure Menge multipler Allelomorphen, die sich in der Natur finden, und die 
doch auch irgendwann einmal entstanden sein miissen, alle als Riickschlige 
deuten wollte. 

Die geschilderten Erscheinungen legen nun die Erérterung noch einer 
Frage nahe, die uns vielleicht die Aufklarung im Verhalten gewisser Sporen- 
tetraden geben kénnte. Wenn ein Faktor A in einen Faktor A, umschlagen 
kann, so muB es prinzipiell auch méglich sein, daB er in das Allelomorph, 
mit dem er normalerweise gepaart ist, tibergeht. Dann miBten die vier 
Komponenten einer Tetrade den Faktor A dreimal enthalten und gleich 
AB, Ab, Ab, aB (anstatt AB, ab, Ab, aB) sein. Wie wir oben sahen, hat 
Brunswik (1926) solche Tetraden gefunden. Er hat auch schon die Még- 
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lichkeit erértert, da8 es sich um ,,Mutationen in sich selbst‘ handeln kénne ay 
In der Tat scheint diese Erklarungsméglichkeit viel fiir sich zu haben. Die 
Tatsache, daB Coprinus fimetarius, mit dem BRuNnsWwIk die Versuche gemacht 
hat, weniger als manche andere Pilze zur Erzeugung ,,neuer‘’ Mutanten zu 
neigen scheint, braucht nicht dagegen zu sprechen. Dieses ,,[n-sich-Mutieren“ 
kdnnte ja eine Erscheinung sein, die ganz unabhingig davon weit verbreitet 
ist. Das Zahlenverhaltnis der vier Genotypen miiBte dann Abweichungen 
von dem Verhaltnis 1:1:1:1 zeigen. Bisher ist leider noch von keinem Pilz 
Material in so groBem Umfange durchgearbeitet worden, daS man daraus 
in dieser Richtung Schliisse ziehen kénnte. 


_ Wenn man statt zweier mehrere genotypisch verschiedene Haplonten 
mitemander kombiniert, so pflegen auch Fruchtkérper zu entstehen, deren 
Sporen sich nach dem Viererschema ordnen lassen. Da nicht alle Diplonten 
gleich gut und gleich schnell fruktifizieren, weil auch die Fruchtkérperbildung 
eine Erscheinung ist, deren Zustandekommen auger von den notwendigen 
AuBenbedingungen vom Vorhandensein und der Wirksamkeit gewisser Erb- 
faktoren abhangt?), so wird sich hierbei eine gewisse Selektion geltend 
machen; d. h. man wird bei der Untersuchung auch zahlreicher Fruchtkérper 
nicht immer alle Faktoren des Ausgangsmaterials wiederfinden. Fruchtkérper 
von chimarenartigem Charakter, in denen z. B. ein Teil aus den Haplonten 
AB + A,B,, ein anderer Teil aus A,B,-+ A,B, zusammengesetzt ware, 
sind bisher meines Wissens nicht gefunden worden®), es wire aber nicht 
besonders tiberraschend, wenn sie auftreten wiirden. Wenn also normale 
Spaltung nach dem Viererschema auftritt, so sollte man erwarten, daB an 
der Zusammensetzung des betreffenden Fruchtkérpers nur zwei Haplonten 
beteiligt sind. 


Tatsaichlich hat aber Brunswik (1924, I) feststellen kénnen, da das 
nicht immer der Fall ist. Er ging aus von drei genotypisch, in beiden Faktoren 
verschiedenen Haplonten (wir wollen sie A,B,, A,B, und A,B, nennen) und 
fand neben Fruchtkérpern von der Konstitution A,A,B,B, oder A,A,B,B, 
merkwiirdigerweise auch solche von der Formel A,A,B,B,. Sie enthielten also, 
wie iiblich, vier Faktoren (zwei Allelomorphenpaare), die aber von drei 
Haplonten stammten. Wie hier die Kombination A,B, zustande kommt, 
ist noch vollig ritselhaft. Am wahrscheinlichsten erscheint zunichst wohl die 
Entstehung triploider Bildungen mit Verschmelzung dreier Kerne in der 
Basidie und Eliminierung zweier Gene (Chromosomen) bei der Reduktions- 
teilung. Der triploide Basidienkern mite dann die Formel A,A,A;B,B,B; 
haben. Weshalb dabei nun aber regelmaBig die Gene A; und B, und nicht 
auch andere eliminiert werden, erscheint zunachst nicht begreiflich*). Es 
liegt hier jedenfalls eine Erscheinung vor, deren Aufklarung uns sehr wichtige 


1) Vielleicht liegt hier der erste Fall einer experimentell nachgewiesenen ,, Kon - 
version“ im Sinne WINKLERs vor (s. H. WINKLER 1927). 

2) Vgl. die Arbeiten von ZATTLER (1924) und Brunswik (1924, I). 

3) Es ist nicht schwer, durch Pfropfung solche Fruchtkérper zu gewinnen; hier 
handelt es sich aber um die spontane Entstehung. ‘Se 

4) Gegen die Annahme, da8 schon vor der Basidienbildung eine gegenseitige Be- 
einflussung der drei Kerne (Faktorenaustausch) stattfindet, bestehen ebenfalls erhebliche 
Bedenken. Es miiBte diese Beeinflussung wohl vor dem oder am Ursprung des Frucht- 
kérpers liegen, da sonst gefordert werden miiBte, daf ein gleichsinniger Faktorenaustausch 
unzahlig oft stattfindet. Wir haben aber bisher nicht den geringsten Anhaltspunkt fiir 
einen solchen Vorgang in der vegetativen Phase (die hier nur haploide Kerne hat!). 
Aus Versuchen Harpers (1927, II), der bei Schzzophylium und Pholiota mutabilis die 
Kernpaare getrennt hat, geht vielmehr hervor, daf die Kerne in der Paarkernphase ihren 
Faktorenbestand nicht andern. 
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Aufschliisse verspricht, die fiir das Bastardierungsproblem von prinzipieller 
Bedeutung werden kénnten. 


Bei den gemischtgeschlechtigen Autobasidiomyceten kann man aus 
Kinspormyzelien normale, diploide Fruchtkérper erhalten, mit Karyogamie 
in den Basidien und darauffolgender Reduktionsteilung. Allerdings erfolgt 
die Fruchtkérperbildung auch unter giinstigen AuSenbedingungen nicht 
bei allen Individuen gleich gut, hangt also offenbar auch hier vom Geno- 
typus ab. Bei den getrenntgeschlechtigen Formen fragt es sich, welcher 
Zusammenhang zwischen der Haplo- und Diplophase und der Fruchtkorper- 
bildung besteht. Es ist lange bekannt, da viele Basidiomyceten in kiinst- 
licher Kultur (in der Diplophase) bisher nicht zur Fruchtkérperbildung 
gebracht werden konnten, wahrend das bei anderen (Armillaria mucida, 
Collybia velutipes, Bolbitius-Arten, vielen Coprimt, Hypholoma fasciculare, 
Panaeolus campanulatus, Pleurotus ostreatus, P. ulmarius Bull., Polyport, 
Schizophyllum, Stereum purpureum u. v. a. — vgl. die Arbeiten von BREFELD 
[1877, 1889, 1908], Marrucnor [1897], Faucx [1902], Moxiscn [1904], 
WakeEFIELD [1909], Coot [1912], Scnencx [1919], VanpENpRiEs [1923], 
Butter [1909 —1924], Mounce [1923] u. a.) leicht méglich ist. Da auch 
bei letzteren bestimmte AuBenbedingungen dazu realisiert sein miissen, 
die bei den einzelnen Arten verschieden sind, ist selbstverstandlich. Manche 
Pilze (z. B. Schizophyllum) entwickeln ihre Fruchtkérper nur am Licht, 
andere fordern bestimmte. Feuchtigkeitsverhaltnisse usw. Dariiber haben 
BREFELD, Laxon (1907), E. Scuenckx (1919) u. v. a. Erfahrungen ge- 
sammelt. Uns interessieren hier vor allen Dingen die inneren, im Myzel 
gegebenen Bedingungen der Fruchtkérperbildung. Oben wurde schon her- 
vorgehoben, daB keineswegs jedes Myzel derselben Art gleich leicht und 
gleich gut Fruchtkérper bildet. Die genotypische Konstitution kann so 
sein, daB die Fruchtkérperbildung gehindert ist. Auch Dichtsaaten von 
Sporen versagen oft, ja es kommt nicht selten vor, daB das sich aus einer 
Dichtsaat von Sporen eines Fruchtkérpers entwickelnde Myzel steril bleibt, 
wahrend bestimmte Kombinationen von Haplonten der gleichen Herkunft 
reichlich fruktifizieren. In der Dichtsaat verbreiten sich dann offenbar 
gewisse hemmende Einfliisse — oder es tritt schon bei den zur Diplophase 
fiihrenden Kopulationen eine Selektion ein, so daB fruktifizierende Diplonten 
gar nicht aufkommen. Wenn in einer Generation Fruchtkérper auftreten, 
so ist damit nicht gesagt, daB sie in der folgenden wiederkommen. Die Erb- 
lichkeitsverhaltnisse liegen, wie es scheint, oft sehr kompliziert und lassen 
sich erst in den wenigsten Fallen einigermaBen durchschauen. Einer meiner 
Schizophyllum-Stamme fruktifizierte z. B. durch 35 Generationen (immer 
durch Sporendichtsaat fortgepflanzt) in Kultur auf Brot sehr reichlich und 
ohne Schwierigkeit, von F 36 ab versagte er aber und war nicht mehr zur 
Fruchtkérperbildung zu bewegen. 

Alles das bezieht sich auf Diplonten. Auch Haplonten kénnen aber 
Fruchtkérper bilden, die auBerlich nicht immer von diploiden unterschieden 
werden kénnen. Sie bilden auch duBerlich normale Basidien, die vier keim- 
fahige Sporen abschleudern. So ist es wenigstens bei Schizophyllum commune. 
In dem Myzel, das aus Sporendichtsaaten solcher Haplo-Fruchtkérper ent- - 
steht, finden sich keine Schnallen. Experimentell la8t sich zeigen, daB alle 
Kinspormyzelien genotypisch tibereinstimmen und, mit bekannten Test- 
stammen gepriift, die gleiche sexuelle Reaktion ergeben. Dem entspricht 
das zytologische Bild bei der Entwicklung dieser Fruchtkérper. Sie sind 
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schnallenfrei, ihre Zellen einkernig. Auch die Basidien haben von vorn- 
herein nur einen Kern, der sich ohne Reduktion der Chromosomenzahl in 
zwei aufeinanderfolgenden Schritten teilt und so die vier Sporenkerne 
lefert'). Es handelt sich also hier um eine Erscheinung, die der genera- 
tiven (haploiden) Parthenogenesis bzw. Apogamie entspricht 2): 

Dab nicht jedes haploide Schizophyllum-Myzel Fruchtkérper_ bilden 
kann, ist nach vorstehendem fast selbstverstindlich. Es scheinen verschie- 
dene Faktoren zusammenkommen zu miissen, damit der ProzeB ausgelist 
wird. Da die Chancen hierfiir bei den Haplomyzelien geringer sind als bei 
den Diplomyzelien, so ist es verstindlich, da® bei den haploiden Frucht- 
kérpern haufiger Defekte beobachtet werden. 

| Haploide Fruchtkérper lassen sich auBer bei Schizophyllum auch bei 
Armillaria mucida Schrad., Collybia tuberosa Bull., Coll. velutipes Curt., Co- 
prinus curtus Kalchbr., Copr. ephemerus (Bull.) Fr., Copr. fimetarius (L.) Fr., 
Copr. niveus (Pers.) Fr., Panaeolus campanulatus ., Psilocybe coprophila 
Fr., Typhula erythropus Pers. erzielen, keineswegs aber bei allen Arten, 
die in der Kultur. zur Produktion diploider Fruchtkérper zu bringen sind 
(vgl. die Arbeiten von Kniep [1920, 1922], VanpeNpriEs [1923], ZATTLER 
[1924], Brunswik [1924], Hanna [1925]). Diejenigen von Collybia ve- 
lutipes sind durch ihren etwas schmichtigeren Habitus, haiufig mangelhafte 
Hutbildung, beschrankte Sporenproduktion und verzigerte Entwicklung 
von den diploiden unterschieden. Besonders variabel sind die Haplofrucht- 
kérper von Coprinus fimetarius. Neben solchen, die reichlich sporen, kommen 
andere vor, die ihren Hut normal aufspannen, aber keine oder nur ganz wenige 
Sporen ausstreuen, bei wieder anderen bleibt der Hut in der Entwicklung 
,stecken* usw. Auch hier spielen sicher genotypische Differenzen mit. 

Bei fortgesetzter Zucht haploider Myzelien kann die Fahigkeit zur 
Fruchtkérperbildung allmahlich erléschen. Dabei scheint es keine groBe 
Rolle zu spielen, ob man das Myzel durch Uberimpfen von Hyphenflocken 
vermehrt oder (wie es ZATTLER mit Collybia velutipes getan hat) bis zur 
Reife der Fruchtkérper wartet und immer wieder Sporen aussat. In ZATTLERS 
Versuchen hérte in der 5. Generation die Basidiosporenbildung in den Frucht- 
kérpern auf. Dieses eine Ergebnis kann selbstverstaindlich nicht zu dem 
Schlusse fiihren, daB agame Vermehrung notwendig zur Degeneration fihrt. 
Wir sahen ja, daB ahnliche Erscheinungen auch bei Diplonten vorkommen. 
Zudem hat JANtczEK (1927) einen Stamm von Copr. ephemerus durch 14 Gene- 
rationen agam geziichtet, ohne daS die Fahigkeit zur Bildung haploider 
Fruchtkérper eine Schwachung erlitten hatte. 

Auch in der Natur kommen haploide Fruchtkérper wahrscheinlich vor. 
Maire (1912) hat bei Hygrophorus conicus (Scop.) Fr. und H. ceraceus (Wullf.) 
Fr. eine Basidienentwicklung beschrieben, die darauf hindeutet. Von KUHNER 
(1926) wurde dasselbe fiir Hygrophorus constans Lge. festgestellt. Die Basidien 
sind bei diesen Arten zweisporig und von vornherein einkernig; der Kern 
teilt sich einmal, jeder der beiden Tochterkerne wandert durch ein Sterigma 
in die Spore, um sich hier nochmals zu teilen*). Die Zellen des Fruchtkérper- 


1) Das ist ein Beweis dafiir, da®8 Tetradenteilung und Reduktionsteilung nicht 
unmittelbar derart zusammenhingen, da% mit der Tetradenteilung eine Chromosomen- 
reduktion verkniipft sein miiBte. i 

2) Da den Aymenomyceten ausgesprochene Sexualorgane fehlen, verwischen sich 
hier die Begriffe der Parthenogenesis und Apogamie im Sinne WINKLERS (1908, 1920). 
Man kann die Erscheinung somatogene Apomixis nennen (s. das Schlufkapitel). 

3) Nach Fries (1911, II), der Marres Untersuchungen bestatigt hat, findet diese 
zweite Teilung manchmal auch schon in der Basidie statt. 
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gewebes haben keine Schnallen. Marre gibt an, daB sie zwei Kerne ent- 
halten, die sich synchron teilen, aber auch amitotisch vermehren kénnen. 
DaB es sich um echte Paarkerne handelt, wie sie fiir die Diplophase charak- 
teristisch sind, ist aber nicht bewiesen und wird auch von MAIRE be- 
zweitelt. Wenn Kernkopulationen stattfinden sollten, die j edoch bisher niemand 
vesehen hat, so miiBten sie an einer anderen Stelle im Entwicklungsgang 
cingeschaltet sein als das bei den Basidiomyceten die Regel ist, und es miibte 
ferner, da auch die subhymenialen Zellen einkernig sind, eine Vermehrung 
diploider Kerne stattfinden. SchlieBlich miiSte angenommen werden, dab 
die Chromosomenreduktion in einem Teilungsschritt verlauft. Alles das 
ist zwar nicht véllig ausgeschlossen, aber sehr unwahrscheinlich. Dazu kommt 
noch, da8 Baucu (1926) von einem im weiteren Sinne zur Gattung Hygro- 
phorus gehorigen Pilz (Camarophyllus virgineus Wulf.) zwei Formen ge- 
funden hat, deren eine Schnallen und normale viersporige Basidien bildet, 
wiihrend bei der anderen die Schnallen fehlen und die Basidien sich nach 
dem Typus des Hygrophorus conicus entwickeln, also zweisporig sind und 
von vornherein nur einen Kern haben, der sich in der Basidie einmal teilt. 
Die Schnallenzellen der viersporigen Rasse haben, wie zu erwarten, zwei 
Kerne, die Hyphen der zweisporigen Rasse bestehen dagegen aus einkernigen 
Zellen. GewiB hat Baucn recht mit der Vermutung, dab die zweisporige 
Rasse haploid ist, ihre Fruchtkérper also auf parthenogenetischem Wege 
bildet'). Hochst auffallend dabei ist allerdings, da diese haploiden Frucht- 
kérper zwar gewéhnlich in besonderen Hexenringen, aber doch nicht weit 
entfernt von der diploiden Normalform gefunden wurden. Man sollte also 
annehmen, da die Gelegenheit zur Kopulation geschlechtsverschiedener 
Myzelien in der Natur gegeben sei. Andere didzische Pilze, auch solche, die 
sehr zerstreut vorkommen, sind bisher merkwiirdigerweise nie in der Natur 
in der Haplophase gefunden worden?), obwohl bei der groBen Verbreitungs- 
fahigkeit der Sporen doch zu vermuten ware, daB sehr haufig Sporen isoliert 
zu liegen kommen und haploides Myzel entwickeln. In vielen Fallen wird 
der Grund hierfiir der sein, daB die Bedingungen im Freien dem Aufkommen 
haploider Fruchtkérper nicht giinstig sind. In anderen mégen mutative 
Anderungen, wie sie VANDENDRIES (1925, I, II und 1927) bei Coprinus radians 
und C. micaceus beobachtet hat, zu diploiden Fruchtkérpern fiihren. Das 
Ausbleiben der Diplophase bei dem zweisporigen Camarophyllus virgineus 
macht es héchst wahrscheinlich, daB es sich hier um eine besondere Rasse 
handelt, die wohl einmal aus der diploiden Form hervorgegangen ist, sich 
infolge von Geschlechtsverlust aber jetzt getrennt erhalt und sich nicht nur 
deshalb haploid entwickelt, weil der andere Partner zufallig fehlt. Einen 
solchen Geschlechtsverlust, der wohl auf einem Ausfall oder einem Un- 
wirksamwerden der kopulationsbedingenden Faktoren beruht, hat neuer- 
dings Harper (1927, I, II) bei einem haploiden Myzel von Pholiota muta- 
bilis gefunden, das zuerst normal reagierte, spaiter aber mit keinem anderen 
Haplonten der gleichen Art zur Kopulation zu bringen war. 


1) Die Zweisporigkeit der Basidien ist wohl die Folge des Ausbleibens der zweiten 
Kernteilung. Daf sie nicht eine notwendige Konsequenz der Haploidie ist, geht schon 
daraus hervor, da8 es, wie wir oben sahen, bei anderen Pilzen haploide Fruchtkérper 
mit viersporigen Basidien gibt. Ferner wissen wir, daS Fruchtkérper mit zweisporigen 
Basidien auch diploid sein kénnen (z. B. bei Ayvgrophorus psittacinus Schaeff. und 
Clavaria — s. ROSANOWA 1920, Baucn 1927, I). 

_ 2) Aus eigener Erfahrung kann ich sagen, da® ich seit Jahren fast jeden Pilz, 
den ich gefunden habe, auf Schnallen untersucht habe, und daB mir bei Formen, die 
notorisch diézisch sind und Schnallenmyzel bilden, nie ein Fruchtkérper mit schnallen- 
freiem Myzel begegnet ist. 
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Die Myzelbasidien, die ich (1911) bei Aymillaria mellea Fl. dan. be- 
obachtet habe, sind wahrscheinlich auch haploiden Ursprungs, obwohl in 
der Kernentwicklung Bilder auftreten, die eine unverkennbare Ahnlichkeit 
mit Synapsis- und Diakinese-Stadien haben. Die Basidien sind aber in der 
Jugend durchgehends einkernig. Leider ist es ja bei den Basidiomvyceten 
nicht mdglich, durch Chromosomenzihlung eine sichere Entscheidung zu 
treffen, da die Kerne zu klein sind. DaB der eine Kern stark heranwiichst 
und sich dann Erscheinungen zeigen, die gewohnlich mit der Reduktionsteilung 
einhergehen, kénnte aus den allgemeinen Milieubedingungen erklirbar sein. 
Damit ein Kern zur Reduktionsteilung schreitet, miissen bestimmte AuBen- 
bedingungen erfiillt sein, die im Plasma ihren Sitz haben. Das Medium, 
in dem der Kern sich befindet, muB gewissermaBen in ganz besonderer Weise 
dafiir ,,praépariert* sein. Daher beobachten wir ja auch ganz allgemein, 
daB die Reduktionsteilung auffallend fest an ein bestimmtes Entwicklungs- 
stadium gekettet ist und es dem Experimentator nicht gelingt, sie etwa 
beliebig auf ein anderes zu verschieben. Wird das ,,Normalstadium“ aus- 
geschaltet, so treten offensichtlich Stérungen auf, wie wir das bei den keimen- 
den Zygoten von Phycomyces gesehen haben, die an der Ausbildung des Keim- 
sporangiums gehindert werden. So ist es begreiflich, daB ein haploider Kern, 
der in dieses ,,praparierte‘‘ Milieu (die Basidie) gerat, sich anders verhalt 
als unter gewodhnlichen Bedingungen und auBerlich gewisse Anzeichen 
einer heterotypischen Teilung erkennen la8t (die ja auch Baucn [1926] bei 
der mutmaBlich haploiden Form des Camarophyllus virgineus beobachtet hat), 
obwohles tatsachlich zur Reduktion der Chromosomenzahl nicht kommen kann. 


Ich will damit nicht behaupten, da& der Fall der Myzelbasidien von 
Armillaria mellea vollig geklart sei. Wir wissen ja noch nicht einmal 
tiber den normalen Entwicklungsgang dieses Pilzes Bescheid, sondern kénnen 
bisher nur sagen, da dieser wahrscheinlich anders verlauft als bei den meisten 
anderen Hymenomyceten. Der Pilz ist véllig schnallenlos, die primaire Phase 
(einkernige Zellen) erhalt sich sehr lange. Paarkerniges Myzel habe ich nie 
gesehen; auch das Myzel, das aus Fruchtkérpergewebe isoliert wird, ist Ein- 
kernmyzel. In den jungen Zellen der Rhizomorphen beobachtet man aul- 
fallend groBe Kerne, die in der Mehrzahl auftreten konnen, oft auch Paarung 
zeigen. Ich zweifle aber, ob es sich um echte Kernpaare handelt. Wir wissen 
vorlaufig auch nicht, ob der Pilz monézisch oder diézisch ist. 


Die Geschlechtsverhaltnisse der Avutobasidiomyceten zeigen somit 
ein 4uBerst abwechslungsreiches Bild. Viele interessante Hinzelziige leBen 
sich noch erwihnen, sehr vieles bleibt noch der ferneren Forschung vor- 
behalten, aufzuklaren. Ich muBte mich hier auf das Wichtigste beschranken. 


Zum Schlu8 mége noch eine Zusammenstellung der Formen folgen, 
bei denen die Geschlechterverteilung experimentell gepriift ist. Bei den did- 
zischen Formen bedeuten (II) und (IV), da die Aufspaltung nach dem 
, Zweierschema: (monohybrid) bzw. nach dem ,,Viererschema“ (dihybrid) 
erfolgt. Nicht in allen Fallen ist der Aufspaltungsmodus sicher festgestellt. 


Monézisch sind: 
Coprinus ephemeroides (Bull.) Fr. (Brunswik 1924, I). 
C. narcoticus Fr. (Brunswik 1924, I). 
C. radians (Desm.) Fr., urspriinglich wohl diézisch, neigt zur 
Monozie (s. VanpENDRIES 1924, I, II; 1925, I, I, Hl). 
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C. stercorarius (Bull.) Fr. (Mounce 1921, 1922; Brunswik 1924, I — 
s. a. unter ,,Didzisch“). 

C. sterquilinus Fr. (Mouncr 1921, 1922; Brunswik 1924, I). 

Hypochnus Solani Prill. et Del. (? K. O. Miter 1924). 

H. terrestris Kniep (Kniep 1913). 

Stereum hirsutum (Willd.) Fr. (KxrEep 1920). 

Typhula spec. (Kier 1920). 


Diézisch sind: 
Aleurodiscus polygonius (Pers.) v. Héhn et Litsch. (IV) (KNrEP 
1922). 


Armillaria mucida (IV) (Knrep 1920). 

Clitocybe infundibuliformis (Kniep 1920). 

Collybia asema Fr. (Knrep 1920). 

C. butyracea (Bull.) Fr. (Knrep 1920). 

C. cirrhata (Schum.) Fr. (IV) (Kyrep 1922). 

C. tuberosa (Bull.) Fr. (Knrep 1920). 

C. velutipes (Curt.) Fr. (IV) (ZatTLer 1924). 

Coprinus comatus Fr. (11) (Brunswik 1924, 1). 

C. clavatus (Batt.) Quél. (1D) (LENDNER 1920). 

. curtus Kalchbr. (11) (Brunswik 1924, I). 

. deliquescens Fr. (II) (Brunswik 1924, I). 

. ephemerus Fr. (11) (Brunswik 1924, I). 

. fimetarius (L.) Fr. (1V) [BensaupE 1918, Knrep 1920, BRUNSWIk 
1924, I, Hanna!) 1925, D. Newton?) 1926, II]. 

. Frnesi Quél. (11) (BRunswik 1924, I). 

. lagopus*) Fr. (IV) (MouncE 1921, Brunswik 1924, I). 

. mcaceus (Bull.) Fr. (IV) (Brunswik 1924, I, VANDENDRIES 
1926, 1927). 

. niveus (Pers.) Fr. (IV) (MouncE 1922, Brunswik 1924, I). 

. picaceus (Bull.) Fr. (IV ?) (Brunswik 1924, I). 

. radians*) (Desm.) Fr. (II) (Vanprenpriges 1924, I, II; 1925, 
I, I, 111. Brunswik 1924, I). 

. vostyupiranus Hans. (11) (NEwron 1926, I). 

. stercorarius*) (Bull.) Fr. (Kntep 1920, VanpENDRIEs 1923, I). 

. velaris Fr, (II) (BRuNswik 1924, I). 

Corticium serum Fr. (IV) (Kniep 1920). 

C. varians Kniep (Kniep 1922). 

Fomes pinicola Fr. (11) (Mounce 1926). 

Hypholoma candolleanum Fr. (KnreP 1920). 

Hl. capnoides Fr. (KNtEP 1920). 

fH. fasciculare Huds. (11) (VANDENDRIES 1923, I) (IV) (Knrep 1920). 

1. hydrophilum (Bull.) Fr. (IV) (Kntep 1920). 

H. sublateritium (Schaeff.) Fr. (Knrep 1920). 

Marasmius alliaceus Jacq. (KNtEP 1920). 

M. peronatus (IV) (Kntsp ined.). 

Mycena calopus Fr. (KntEp 1920). 


RIO ee. “SY Boi 


1) Unter der Bezeichnung C. lagopus Fr. 

2) §. Anm. 1, S. 403. 

3) S. auch unter ,,Mondézisch“. VANDENDRIES und BRuNswIK haben offenbar 
mit verschiedenen Pilzen gearbeitet, da der von VANDENDRIES Schnallen bildete, der 
von BRUNSWIK nicht. 

4) Es handelt sich wahrscheinlich um einen anderen Pilz als den, der von MouncE 
und BRUNSWIK untersucht und als mondézisch festgestellt worden ist. 
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M. parabolica (Fr.) (Kntep 1920). 

Panaeolus campanulatus L. (11?) (VanpENDRIEs 1923, I, II). 
P. fimicola Fr. (11?) (VANDENDRIES 1923). 

P. papilionaceus (Bull.) Fr. (Knrep ined.). 

P. separatus L. (11?) (VANDENDRIES 1923, I, II). 
Peniophora ciliata (Fr.) Bres. (Kntep 1922). 

P. corticalis (Bull.) Bres. (Knrep 1920). 

Pholiota adiposa Fr. (11) (Mouncr 1926). 

Ph. mutabilis Schaeff. (Knrep 1920, Harper 1927, I, I). 
Ph. praecox Pers. (Kniep 1920). 

Polystictus versicolor (L.) Fr. (Knrep 1920). 

Psilocybe coprophila (Bull.) Fr. (11) (GrumorE 1926). 
Schizophyllum commune Fr. (IV) (Kntep 1920, 1922, 1923). 
Solenia poriaeformis (DC.) Fr. (KntEp 1922). 

Stereum purpureum (Pers.) Fr. (Kntep 1920). 

Stropharia semiglobata Batsch (CrarciE 1927). 

Trogia crispa Pers. (KnrEP 1922). 

Typhula erythropus (Bolt.) Fr. (IV) (Kntep 1920). 


2. Auriculariales. 


Die Basidienentwicklung der Auriculariales verliuft etwas anders als 
die der Autobasidiomyceten. An die Stelle der ungeteilten Holobasidie 
tritt die quergeteilte Septobasidie. Bei den héher organisierten Formen 
zeigt sich eine Differenzierung in einem angeschwollenen, bei Cystobasidium 
u. a. sklerotisierten Basalteil (die Probasidie) und in die Epibasidie. Urspriing- 
lich sind die Basidien zweikernig; wir finden Karyogamie und zweifache Kern- 
teilung unter Reduktion der Chromosomenzahl. Die vier Kerne verteilen 
sich auf die vier durch Querwande voneinander getrennten Zellen. Jede 
dieser Zellen bildet ein Sterigma, das an der Spitze zur Spore anschwillt. 
Die Spore nimmt Plasma und Kern aus der Zelle, mit der sie durch das 
Sterigma verbunden ist, auf. Bei der Keimung der Sporen werden haufig zu- 
erst Konidien gebildet, oder es entsteht unmittelbar haploides Myzel. Die 
Diplophase ist sehr ausgedehnt und wie bei den Autobasidiomyceten durch 
paarkernige Zellen und haufig auch durch Schnallen ausgezeichnet. Wie sie 
zustande kommt, ist nicht bekannt. Uber die zytologischen Einzelheiten 
vergleiche man die Arbeit Neunorrs (1924) und die dort zitierte Literatur. 

Untersuchungen iiber die Geschlechterverteilung liegen nur wenige 
vor. Von Auricularia mesenterica (Dicks.) Fr., deren Fruchtkérperhyphen 
typische Schnallen haben, isolierte ich Sporen und erhielt langsamwiichsige, 
auBerst zarte Einspormyzelien, die schnallenlos blieben. Das spricht fir 
Diézie. Doch traten in der Agarkultur auch in Myzelien, die von Sporen- 
dichtsaaten stammten, keine Schnallen auf — eine Erscheinung, die mir bei 
didzischen A utobasidiomyceten nie begegnet ist. Es scheinen also die Kultur- 
bedingungen fiir die Schnallenbildung nicht giinstig gewesen zu sein. Daher 
sind die Versuche fiir die Frage, ob Auricularia mesenterica mondzisch oder 
didzisch ist, nicht entscheidend. — SHEAR und DopcE (1925) haben bei 
Pilacre faginea (Fr.) B. et Br. aus Einzelsporen Schnallenmyzel und Ba- 
sidien erhalten. Dieser Pilz ist danach mondzisch. 


3. Tremellales. 
Die karyologische Entwicklung der bei dieser Gruppe langsgeteilten 
Basidien entspricht in den Hauptziigen der der anderen Basidiomyceten. 
Sehnallen sind bei den Tvemellales verbreitet. Die Paarkernphase ist aus- 
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gedehnt, ihre Entstehung aber auch nicht bekannt. Nur bei Sebacina calcea 
(Pers.) Bres. konnte ich feststellen, daf Einspormyzelien schnallenfrei bleiben, 
wihrend Myzelien, die aus Dichtsaaten von Basidiosporen hervorgehen, 
regelmiBig Schnallen bilden. Der Pilz ist also didzisch. 


4. Ustilaginales. 


Die Brandspore der Ustilaginales dart als eine im Jugendzustand sklero- 
tisierte Basidie (Sklerobasidie) aufgefabt werden, die sich als ganzes ablost 
und fiir die Verbreitung des Pilzes sorgt. Sie hat, wie das bei allen Basidien 
die Regel ist, in der Jugend zwei Kerne, die miteinander kopulieren (DANGEARD 
1893). Dieses, durch den diploiden Kern ausgezeichnete Stadium, das auch 
bei der Holobasidie der Hymenomyceten verhiltnismaBig lange wahrt, 
kann eine Ruhezeit von mehreren Monaten oder Jahren iiberdauern; es 


Fig. 211. Fig. 212. 


Fig. 211 (nach Harper, aus Bonner Lehrbuch). Ustelago Scabdiosae, A Promyzel mit 
4 Kernen; Querwinde noch nicht gebildet. & Jede Promyzelzelle hat ein Sporidium 
gebildet. 


Fig. 212 (nach SEYFERT). Ustzlago Vuijckit. Schnallenmyzel. 


erfahrt erst bei der Keimung der Brandspore seine Weiterentwicklung, 
die im wesentlichen in zwei Richtungen verlaiuft. Bei den Tilletiaceen finden 
wir den holobasidialen Typus: der Keimschlauch (Promyzel) ist ungefachert 
und erzeugt am apikalen Pole Sporidien (= Basidiosporen). Bei den Usti- 
laginaceen tritt dagegen nach Art der Awriculariales eine Querficherung des 
Promyzels ein. Bei der Keimung der Brandspore teilt sich der diploide Kern 
unter Reduktion der Chromosomenzahl. Die haploiden Kerne wandern 
bei den Tvlletiaceen in die Sporidien, das Promyzel entleert sich und geht 
zugrunde. Auch bei den Ustilaginaceen kommt es hiufig zur Sporidienbildung, 
indem die Promyzelzellen seitlich aussprossen. Jedes dieser Sporidien erhalt 
auch gewohnlich einen Kern, doch ist dies ein Abkémmling des Kerns 
der Promyzelzelle. Der andere Tochterkern bleibt in der Promyzelzelle 
zuriick, die dadurch fahig ist, mehrfach Sporidien zu treiben (s. Fig. 211). 

So verhalt sich z. B. Ustilago violacea (Pers.) Fuck., mit deren geschlecht- 
licher Fortpflanzung wir uns zunachst beschaftigen wollen. Aus vorstehendem 
geht bereits hervor, dab im Entwicklungsgang eine Haplo- und Diplophase 
vorkommt. Die Haplophase wird durch die Reduktionsteilung in der keimenden 
Brandspore hergestellt. Das die Wirtspflanze durchwachsende Myzel be- 
steht aus paarkernigen Zellen. Sryrerr (1927) hat neuerdings, wenn auch 


‘ 
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nicht bei Ust. violacea, so doch bei vielen anderen Ustilaginales (auch An- 
gehérigen der Gattung Ustilago) in diesem Myzel typische Schnallen nach- 
gewilesen (s. Fig. 212), so da kein Zweifel an der echten Paarkernigkeit dieser 
Zellen besteht'). 

Es fragt sich nun, wie der Ubergang von der Haplo- zur Diplophase 
vor sich geht. Wenn man eine steril isolierte Brandspore unter giinstige 
Keimungsbedingungen bringt, sie also z. B. auf Malzextrakt-Gelatine iiber- 
tragt, so sieht man nach einigen Tagen an der Stelle, wo die Brandspore 
-aufgeimpft ist, eine blabgelb bis leicht rosa gefarbte Kolonie auftreten. 
Die mikroskopische Untersuchung zeigt hefeartige Zellen, die sich in starker 
Sprossung befinden. Es sind die Sporidien, die sich unter den gegebenen 
Bedingungen stark vermehren. Urspriinglich sind sie aus dem Promyzel 
entstanden, haben sich abgelést und ungeschlechtlich durch Sprossung 
fortgepflanzt. Wie viele Generationen soleher Sporidien das Promyzel er- 
zeugen kann, das hangt wohl von den jeweiligen Bedingungen ab; mit der 
Zeit scheint es sich zu erschépfen und nicht weiterzusprossen. Die Kolonie 
verfliissigt die Gelatine allmahlich, sie sinkt also ein, vergréBert sich standig, 
bis schlieBlich die ganze Gelatinemasse zu einer triiben, dicht mit Sporidien 
gefiillten Flissigkeit wird. UbergieBt man mit dieser Flissigkeit junge Keim- 
linge der Wirtspflanze, von der die ausgesiite Brandspore stammt (etwa 
Melandrium album), so tritt Infektion ein; die Staubbeutel der befallenen 
Pflanzen sind mit Brandsporen gefiillt. Die jungen Brandsporen sind paar- 
kernig. Daraus geht zunachst so viel hervor, daB in einer Brandspore die 
Vorbedingungen fiir die Entstehung der Paarkernphase gegeben sind. 

Entnimmt man der Gelatinekolonie Sporidien und schwemmt sie in 
schwach alkalischem Wasser (ph = 7,2 — 7,4) auf, das sich in diinner Schicht 
in einer flachen Schale befindet, oder streicht sie auf der Oberfliche einer 
Agarschicht (2% Agar in schwach alkalischem Wasser gelést, ohne Nahrstoff- 
zusatz) aus, so sieht man oft schon nach wenigen Stunden, da eine paar- 
weise Vereinigung der Sporidien stattgefunden hat (Versuch A). Die Sporidien 
treiben kurze Schlauche, die aufeinander zuwachsen und in offene Verbindung 
treten. Aus zwei Sporidien wird so eine zweikernige Zelle. Die beiden Kerne 
sind die Initialen der Kernpaare des Myzels, das unter geeigneten Bedingungen 
aus diesem Kopulationsprodukt hervorgeht und die Wirtspflanze durchdringt. 
Die Verbindung der beiden Sporidien ist also ein Sexualvorgang, die erste 
Phase des Sexualakts, der mit der Karyogamie in der Brandspore seinen 
AbschluB findet. Beide Prozesse sind durch die Paarkernphase getrennt, 
die sich also iiber das ganze Myzel des Pilzes erstreckt?); den Zellteilungen 
gehen konjugierte Teilungen der Kerne voraus. va 

Anders verlaiuft die Entwicklung, wenn wir von einem Sporidium 
ausgehen (Versuch B). Dann erhalten wir zwar auch eine sich durch Hefe- 
sprossung schnell vergréBernde Kolonie, niemals aber Sporidienkopulation, 
auch wenn wir die AuBenbedingungen datfiir so giinstig wie méglich gestalten °). 


1) Schon LurMan (1910) hat bei einigen Ustzlagznales Schnallen gesehen und ab- 
gebildet, sie aber offenbar nicht weiter beachtet. Der Zusammenhang zwischen Schnallen- 
bildung und Paarkernstadium war ja auch damals noch nicht bekannt. 4 

2) Ob es sich bei Ust. violacea um Zellen mit einem Kernpaar handelt oder ob in 
einer Zelle mehrere Kernpaare vorhanden sind, wie Sarroris (1924) das fiir Ust. Heu/- 
Jeri Fuck. wahrscheinlich gemacht hat, bleibt noch festzustellen. Us. vzolacea ist fiir die 
zytologische Untersuchung ein wenig giinstiges Objekt. Das Vorkommen von einem Kern- 
paar pro Zelle ist aber jedenfalls innerhalb der Gattung, wie aus den oben erwihnten 
Untersuchungen von SEYFERT und anderen hervorgeht, keine seltene Erscheinung. 

3) BAucH (1922) hat gezeigt, da8 reichliche Sauerstoffzufuhr fiir das Zustande- 
kommen der Kopulation unerlaflich ist. 
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Der Versuch, mit einer solchen Kultur die Wirtspflanze zu infizieren, bleibt, 
wie ZiLi1G (1921) fiir Ust. violacea gezeigt hat, und wie ich fir Ust. Avenae 
(Pers.) Jensen bestitigen kann, ergebnislos. Zur Infektion ist also die Diplo- 
phase ndtig, deren Zustandekommen im vorliegenden Falle nicht méglich 
ist, da Abkémmlinge eines Sporidiums nicht miteinander kopulieren. 

Diese Tatsache, zusammengehalten mit dem Ergebnis des Versuches A, 
bei dem eine Brandspore der Ausgangspunkt war, beweist, daS die mit- 
einander kopulierenden Sporidien irgendwie verschieden sein miissen, und 
daB diese Verschiedenheit irgendwann bei oder nach der Keimung der Brand- - 
spore zustande kommt. Legt man von der Kolonie des Versuches A Kul- 
turen aus Einzelsporidien an und kombiniert dieselben dann planmabig, so 
findet man, daB in 50% der Kombinationen Kopulation eintritt, in den an- 
deren 50% nicht. Die Sporidien sind also in zwei geschlechtsverschiedene 
Gruppen geschieden. Innerhalb der Angehérigen einer Gruppe bleibt die 
Kopulation aus; werden dagegen Sporidien irgendeiner Kultur der einen 
Gruppe mit Sporidien irgendeiner Kultur der anderen Gruppe zusammen- 
gebracht, so tritt (unter geeigneten Bedingungen) Kopulation ein. Morpho- 
logisch sind die kopulierenden Sporidien nicht unterscheidbar, die Geschlechts- 
verschiedenheit ist eine physiologische (Kniep 1919). 

AuBer bei Ustilago violacea ist die Getrenntgeschlechtigkeit der Spori- 
dien bisher bei folgenden Formen festgestellt worden: 


Ust. anomala J. Kuntze (Knrep 1926). 

Ust. Avenae (Pers.) Jensen (Kniep ined.). 

Ust. bromivora (Tul.) F. v. Waldh. (Baucu 1925). 
Ust. Cardut F. v. Waldh. (Kniep 1926). 

Ust. grandis Fr. (Baucn 1925). 

Ust. Horde: (Pers.) Kellerm. et Swingle (Knrep 1926). 
Ust. levis (Kellerm. et Sw.) Magnus (Dickinson 1927). 
Ust. longissima (Sow.) Tul. (Baucu 1923). 

Ust. longissima var. macrospora Davis (Baucu 1923). 
Ust. perennans Rostr. (KNrEP 1926). 

Ust. Scabiosae (Sow.) Wint. (Kniep 1921). 

Ust. Succisae Magnus (Kniep ined.). 

Ust. Tragopogonis Schroet. (Knrep 1926). 

Ust. utriculosa (Nees) Unger (Baucu ined.). 

Ust. vinosa (Berk.) Tul. (Kntep 1926). 


Die Geschlechtsverschiedenheit der Sporidien ist genotypisch bedingt. 
Das laBt sich schon daraus schlieBen, daB bei Ust. violacea die von einem 
Promyzel abstammenden Sporidien zur Halfte dem einen, zur anderen 
Hialfte dem anderen Geschlecht angehéren. DicKtnson (1927) hat kiirzlich 
fiir Ust. levis den unmittelbaren Beweis dadurch erbracht, daB er von je 
einer der 4 Promyzelzellen ein Sporidium abnahm und feststellen konnte, 
da dieselben mit Bezug auf ihr Geschlecht paarweise iibereinstimmen. 
Wenn bei der Reduktionsteilung die Geschlechtertrennung erfolgt, so ist 
dieses Ergebnis zu erwarten. Aus dem diploiden Kern der Brandspore gehen 
also im Normalfall zwei Kerne des einen (++), zwei des anderen (—) Geschlechts 
hervor, die sich in beliebiger Weise auf die 4 Zellen des Promyzels verteilen. 
Dieses Promyzel ist somit ein miktohaplontisches Gebilde. Es entspricht 
a S45) Beziehung z. B. dem vierzelligen Zygotenkeimling von Gonium 
S26 02-09). 

In den allermeisten Fallen handelt es sich, wie es scheint, um ein 
Allelomorphenpaar (Aa), das nicht nur bei den Sporidienformen einer Art 
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immer wiederkehrt, sondern auch bei verschiedenen Arten tibereinzustimmen 
scheint. Das geht aus der Leichtigkeit hervor, mit der sich Bastardkopula- 
tionen artverschiedener Sporidien erreichen lassen (KnrEP 1926). Alle bisher 
daraufhin gepriiften netzsporigen Ustilago-Arten lieBen sich miteinander 
kreuzen, so dab es méglich war, die Geschlechter der einzelnen Arten mit- 
einander zu identifizieren. Auch unter den glatt- bzw. rauhsporigen Arten 
(Ust. Avenae, Ust. bromivora, Ust. grandis, Ust. Hordei, Ust. longissima und 
Ust. perennans) ist Bastardierung miglich, nicht aber zwischen netzsporigen 
und glattsporigen. Das braucht indessen nicht darauf zu beruhen, daB das 
Faktorenpaar Aa der netzsporigen Arten bei den glattsporigen durch ein 
anderes ersetzt ist. Ich méchte eher annehmen, da8 der negative Ausfall 
des Kreuzungsversuches sich durch sekundire Einfliisse erklirt, die mit der 
Artverschiedenheit zusammenhingen und die Kopulation hindern. 

Die starke Neigung zur multiplen Allelomorphie, die uns bei den Hy- 
menonryceien begegnet ist und hier in der hochgradigen gegenseitigen Fertili- 
tat der standortfremden Myzelien ihren Ausdruck findet, ist also den Usti- 
lagineen nicht eigen. Nur bei Ustilago longissima ist bisher ein solcher Fall 

_bekannt geworden. Baucu hat festgestellt, daB hier eine dritte Geschlechts- 
form der Sporidien vorkommt, die mit den beiden anderen nach dem auf 
Tab. 23. dargestellten Schema kopuliert. 

In der Formulierung ist zum Ausdruck gebracht 
worden, da multiple Allelomorphie vorliegt und der 
dritte Faktor (A,) dem Faktor A entspricht. Ob er 
durch Abanderung des Faktors A oder des homologen 
Faktors a entstanden ist, laBt sich nicht entscheiden, 
jedenfalls ist er aber in dem entsprechenden Chromosom 
an derselben Stelle wie A oder a lokalisiert. Es er- 
scheint mir daher zweckmaBiger, diese Bezeichnung zu 
wahlen als die drei Faktoren A, B und C zu nennen, 
wie das Baucu getan hat. 

Nach dieser allgemeinen Schilderung miissen wir noch einiger Besonder- 
heiten gedenken. 

Das Keimungsbild weist allerlei Verschiedenheiten auf, die teils in- 
dividueller, teils spezifischer Natur sind. Ein Blick auf die zahlreichen 
Figuren, die BREFELD (1883, 1895) in seinen ausfiithrlichen Arbeiten gibt, 
zeigt das. Unter Wahrung der Vierzahl der Promyzelzellen kann z. B. eine 
Brandspore von Ust. bromivora mehr als einen Keimschlauch bilden (einen 
drei- und einen einzelligen oder zwei zweizellige oder einen zwei- und zwei 
einzellige) (Baucn 1925). Weit gréSer sind die Abweichungen bei Ust. lon- 
gissima und einigen anderen Arten (Ust. olivacea [DC.] Tul. und Uszt. goepper- 
tiana Schroet.), bei denen es iiberhaupt nicht oder nur unter bestimmten 
Bedingungen zu einer regelrechten Promyzelbildung kommt. Die Brandspore 
der Ust. longissima bildet bei der Keimung einen Keimschlauch, der sich 
an der Basis einschniirt und eine Sporidie abgliedert. Dieser ProzeB wieder- 
holt sich mehrfach. Die Sporidien wachsen zu mehrzelligen Gebilden, den 
sogenannten Fruchttragern heran, die im Vierzellstadium den Promyzelien 
der nach dem Usé. violacea-Typus keimenden Brandsporen auffallend gleichen. 
Diese Fruchtkérper erzeugen nun erneut Sporidien, die miteinander kopulieren 
kénnen. Auf die Getrenntgeschlechtigkeit dieser Sporidien wurde schon 
oben hingewiesen. Das Keimungsbild lat sich nicht ohne weiteres mit dem 
der Ust. violacea homologisieren. Baucu (1923) hat aus dem Verhalten der 
Zellkerne nachgewiesen, daB die verschiedentlich angenommene Gleich- 
setzung der Fruchttrager mit dem Promyzel nicht richtig sein kann. Die 
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Reduktionsteilung findet zweifellos auch hier unmittelbar bei der Keimung 
der Brandspore statt; von den ersten 4 Kernen, die aus dem diploiden 
Brandsporenkern hervorgehen, sind zwei in der Richtung des einen, zwel in 
der Richtung des anderen Geschlechtes determiniert. Durch mithsame Iso- 
lierung und Weiterkultur der bei der Brandsporenkeimung abgeschniirten 
Sporidien (Keimsporidien) konnte Baucu_feststellen, da in der Nach- 
kommenschaft der ersten und zweiten dieser Keimsporidien Kopulationen auf- 
treten, wihrend sie in Kulturen, die von der dritten und den folgenden aus- 
gehen, unterbleiben. Durch die zytologische Untersuchung lieB sich nun fiir 
die erste Keimsporidie sicher feststellen, fiir die zweite wahrscheinlich 
machen, daB sie zwei Kerne enthalten, wihrend die spateren Keimsporidien 
einkernig sind. Fig. 213 gibt eine schematische Darstellung der Kernver- 
teilung, wie sie sich aus Baucus Untersuchungen ergibt. Wir sehen, dah 
die erste und zweite Keimsporidie je zwei Kerne erhalten. Da in der Nach- 
kommenschaft dieser Sporidien Kopulationen auftreten, so miissen die beiden 
Kerne geschlechtsverschieden sein; die Verteilung wird also durch einen 
noch unaufgeklirten Mechanismus so reguliert, da nie zwei geschlechts- 
gleiche Kerne zusammenkommen. Aus 

den Versuchen ergab sich ferner, daB 

das Geschlecht der dritten und folgen- 

den Keimsporidien identisch ist; das 

ist aus dem Schema ebenfalls ersichtlich. 

Der Weg der Sporidienkopulation 


1 
1 2 
(\ () \ ist nun nicht der einzige, auf dem die 
Ge) Paarkernphase erreicht wird. Wie schon 
lange bekannt ist, gibt es Ustilago-Arten 
( 


Fig. 213 (nach BAUCH). Ustz/ago longis- z. B. U. nuda [ Jens. | Kellerm. et 
sima. MutmaBliche Kernverteilung bei der Swingle, U. Tviticc [Pers.] Jensen, U. 
Keune der Breuteporgar ees cota dura App. et GaBner), die keine oder 
rerehidonen Kee sind durch schvarz® ‘nur hochst selten Sporidien bilden und 
(1) und zweite (2) Keimsporidie erhalten doch das diploide Stadium erreichen. 
je 2 geschlechtsverschiedene Kerne, die Hier findet Kopulation von Promyzel- 
dritte (3) nur einen. zellen statt (BREFELD 1895, RAWITSCHER 

1912). Ahnlich wie bei den seitlich ko- 

pulierenden Sfivogyrven entsteht eine hufeisenférmige Verbindung zwischen 
zwei Nachbarzellen'), oder es wird die basale Zelle durch einen langen Ko- 
pulationsschlauch mit der apikalen verbunden. Auch verschiedene Promyzelien 
kénnen miteinander kopulieren (s. Fig. 214). Aus dem ,,Hufeisen‘‘ oder 
aus einer der beiden kopulierten Zellen wichst dann eine Hyphe aus, in 
die die beiden Kerne der Zellen einwandern. Damit ist die Diplophase ge- 
geben. Es fragt sich, ob auch in diesem Fall eine genotypische Geschlechts- 
verschiedenheit der Kerne vorliegt. Das Bastardierungsexperiment mit Spori- 
dien bildenden Formen gibt uns eine Handhabe, diese Frage zu beantworten. 
Ks hat sich gezeigt, daB die Promyzelzellen von Ust. nuda und Ust. 
Tritict mit artfremden Sporidien von Ust. Hordei und Ust. bromivora 
kopulieren kénnen, wenn diese zu den Brandsporenkeimlingen im ge- 
eigneten Entwicklungsstadium (kurz nach Beginn der Keimung) zugegeben 
werden. Setzt man Sporidien nur eines Geschlechtes zu, so findet man, da 
nur eine oder zwei, niemals drei oder vier Zellen eines Promyzels mit denselben 


" 1) Diese Hufeisenverbindungen werden in der Literatur haufig Schnallen genannt. 
Auferlich sehen sie denselben auch oft tiuschend ahnlich (s. BAUCH 1923, 252, Fig. 1). 
Wie ich schon an anderer Stelle hervorgehoben habe (1919, 259), haben sie mit echten 
Schnallen aber nichts zu tun, so da die irreftihrende Bezeichnung aufgegeben werden muf. 
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kopulieren (Knrep 1926). Sind dagegen Sporidien beider Geschlechter 
von Ust. Hordei vorhanden, so kann man Fille beobachten, in denen drei 
oder alle vier Promyzelzellen mit Sporidien kopuliert haben. Das zeigt klar, 
daB auch bei Ust. nuda und Ust. Tritici die Promyzelzellen geschlechtlich 
determiniert sind; zwei gehéren dem einen, zwei dem anderen Geschlecht 
an. Zugleich ergibt sich daraus die Méglichkeit, die beiden Geschlechter 
mit denen der Ust. Hordei zu identifizieren und festzustellen, daB beziiglich 
der Verteilung der zwei Paare geschlechtsverschiedener Kerne auf die 4 Pro- 
myzelzellen alle theoretisch méglichen Faille realisiert sind), Da nun die 
vier Kerne des Promyzels von Ust. nuda und Ust. Tritici die wunmittelbaren 


Fig. 214 (nach RAWITSCHER). Ustlago nuda. a Promyzel; die beiden basalen Zellen 
in offener Verbindung, die beiden apikalen im Begriff zu kopulieren. 4 2 Kerne 
in der Kopulationsbriicke der mittleren Zellen (der 4. Kern in der Brandspore). 
¢ Kopulation der beiden mittleren Zellen und Verbindung der Apikal- und Basalzelle 
(die in der Brandspore enthalten ist). d Kopulation der Apikalzellen zweier Promyzelien. 


Abkémmlinge des diploiden Zygotenkerns sind, so erfolgt gewi8 auch hier 
die Geschlechtertrennung durch die Reduktionsteilung. 


1) Fiir die Kopulationsbriicken trifft das nicht zu. Man sollte vielleicht meinen, 
da& auBer den beiden oben erwahnten und auf Fig. 214 dargestellten Fallen der Briicken- 
bildung noch ein dritter vorkommen miiBte: zwei Briicken, die jeweils nur eine Zelle 
iiberspringen. Daf das nicht der Fall ist, ist jedoch einleuchtend, sobald wir die Kern- 
verteilung beriicksichtigen. Nennen wir die Promyzelzellen von der Basis zur Spitze I, 
Il, III, IV, die geschlechtsverschiedenen Kerne A, A, a, a, so ergeben sich folgende Ver- 
teilungsméglichkeiten: 


Belg’ 11g) ble 1 UPer If Lilet ye, 
| | See | 
ae So ceca rae 

Dt D aeRO ELE LV, SA nIL, AL Na 

She Ieee Ev, Cub barlige Fil ant Ve 


Die Kopulationsbriicken sind jeweils durch Klammern angegeben. Kopulation von I 
u. III und II u. IV wire an und fiir sich wohl mdglich bei 1, 3, 4, 6. In allen drei 
Fallen liegen aber geschlechtsverschiedene Zellen unmittelbar nebeneinander, so daB die 
Kopulation, anstatt eine Zelle zu iiberspringen, den kiirzeren und schnelleren Weg ein- 
schligt. Bei 1 und 4 sind es die beiden mittleren Zellen, die zuerst kopulieren. Den 
beiden anderen bleibt dann nichts itibrig, als eine lange Briicke zu bilden. 
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Die beiden Kopulationsformen (Sporidienkopulation und Kopulation 
von Promyzelzellen) kénnen streng an bestimmte Arten gebunden sein. 
So ist z. B. bei Ust. Tragopogonis und Ust. longissima nur Sporidienkopu- 
lation bekannt, wihrend bei Ust. nuda, Ust. Tritict und Cintractia Montagner 
(Tul.) Magn. nur Kopulation von Promyzelzellen vorzukommen scheint. 
Bei anderen Arten sind dagegen beide Modi der Kopulation beobachtet 
worden (z. B. Ust. violacea, Ust. perennans, Ust. Hordei, Ust. bromivora, 
Ust. longissima var. macrospora). Es kommt ferner bei einigen Arten (z. B. 
Ust. levis, Ust. Hordei) vor, daB haploide Hyphen mit einkernigen Zellen 
gebildet werden. La&Bt man solche Hyphen verschiedenen Geschlechts auf- 
einander zuwachsen, so sieht man, wie sie sich (offenbar chemotropisch 
angelockt) gegeneinander kriimmen und kopulieren (Dickinson 1927). 

Die Méglichkeiten des Zustandekommens der Paarkernphase in der 
Gattung Ustilago sind damit noch nicht erschopft. Es gibt eine ganze Reihe 
Formen, bei denen weder Sporidienkopulation noch Verbindung von Pro- 
myzelzellen vorkommt, und die doch Paarkernmyzel, teilweise mit typischen 
Schnallen, bilden [z. B. Ust. Maydis) Corda, Ust. Vuijckit Oudem. et 
Beijer., 8. BREFELD 1883, 1895; ScHELLENBERG 1911; Lrro 1924; SEYFERT 
1927]. Wie in diesen Fallen die Kernpaarung zustande kommt, ist noch 
unbekannt. Nach Rawrrscuer (1912) soll bei Ust. Maydis das Myzel bis 
kurz vor der Brandsporenbildung aus einkernigen Zellen bestehen, die 
Paarkernigkeit soll durch Zellfusion im Wirt zustandekommen. Die Rich- 
tigkeit dieser, von RawrrscHEerR tibrigens mit Vorbehalt geauberten An- 
nahme, ist sehr in Frage gestellt, nachdem SryFertT gezeigt hat, daB schon 
das junge Myzel in der Wirtspflanze Schnallen hat. 

Die Kopulationsfahigkeit der Sporidien ist oft auch innerhalb ein 
und derselben Art sehr verschieden ausgepragt. FiscHER von WALDHEIM 
(1869) hat bereits beobachtet, daB die Sporidien der auf Saponaria officinalis 
vorkommenden Form von Ust. violacea nicht kopulieren. Dieses Ergebnis 
ist mehrfach bestatigt worden; erst in Kombination mit den sexuell aktiven 
Sporidien der auf Melandrium album vorkommenden Form des Antheren- 
brands gelang es, sparliche Kopulation zu erzielen (Knrep 1919). Bauon 
(1925) hat bei Ust. grandis beobachtet, daB gewisse Stiimme stark zur Spori- 
dienkopulation neigen, andere sie in Kultur sehr schnell einbiiBen. Von 
Ust. bronnvora hat Baucu (1925) Stimme isoliert, die mit keinem Mittel 
zur Kopulation zu bringen waren, wahrend sonst die Sporidien dieses Pilzes 
unter geeigneten Bedingungen schnell und mit gréBter Sicherheit kopulieren. 
Ks ist vorlaufig ganz unbekannt, worauf diese physiologischen Unterschiede 
beruhen. ; 

Der Verlauf der Kopulation ist nur bei wenigen Formen in allen 
Kinzelheiten verfolgt worden. Am eingehendsten sind die Untersuchungen 
von Baucu (1925) an Ust. bromivora. Die genotypische Geschlechtsverschieden- 
heit der Sporidien findet im morphologischen Bild keinen Ausdruck. Zwar 
kénnen die beiden Partner eines Kopulationspaares verschieden gro8 sein, 
doch besteht zwischen GréBendifferenz und Geschlecht keine feste Beziehung. 
Es kénnen ebensogut verschieden groBe wie gleich groBe Sporidien kopulieren. 
Méglicherweise wird man bei eingehenden statistischen Untersuchungen 
verschiedene Durchschnittswerte fiir die SporidiengréBe der beiden Ge- 
schlechter finden, ganz gewiB gehen aber die Unterschiede nicht so weit, 
daS man einem beliebigen Kopulationspaare ansehen kénnte, welche Sporidie 


1) SaRTorIs (1924) gibt zwar an, die Sporidienkopulation bei diesem Pilz auf 


Glyzerin-Agar gesehen zu haben. Die Wiederholung dieses Versuches ist aber weder 
BaAucH noch mir gelungen. 
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dem einen, welche dem anderen Geschlecht angehért. Auch aus dem Ver- 
halten der Sporidien bei und nach der Kopulation lassen sich dariiber keine 
Anhaltspunkte gewinnen. An der Bildung des Kopulationsschlauchs be- 
teiligen sich beide Sporidien (s. Fig. 215). Méglich wire héchstens, daB die 
Wachstumsgeschwindigkeit des Schlauches bei beiden Geschlechtern ver- 
schieden ist. Es bedarf zur Auslésung der Schlauchbildung keines Kontakts. 
Bringt man Sporidien beider Geschlechter von Ust. bromivora in einem 
fliissigen Medium, das bei anderen Formen fiir die Kopulation besonders 
glinstig ist (schwach alkalisches Wasser), zusammen, so beobachtet man wohl 
rege Schlaughbildung, nicht aber (oder nur spirlich) Kopulation. Die Ver- 
einigung der Kopulationsschliuche hingt also von besonderen Bedingungen 
ab, die nicht identisch mit denen sind, die die Schlauchbildung auslisen?). 
In der Ermittelung der Ursachen beider Prozesse ist man aber bisher noch 
nicht weit gekommen. Um Sporidien eines Geschlechts zur Bildung von 
Kopulationsschliuchen anzuregen, miissen Sporidien des anderen Geschlechts 
vorhanden sein. Es liegt also eine gegenseitige Be- 
einflussung der Sporidien vor, die in letzter Linie wohl 
in dem Chemismus der geschlechtsverschiedenen Spo- 
ridien ihren Grund hat. Baucus Versuche (1925) 
schlieBen diese Annahme zwar nicht unbedingt aus, 
es ist ihm aber nicht gelungen, Anhaltspunkte iiber 
das Vorhandensein oder gar tiber die Natur dieser Reiz- 
stoffe zu gewinnen. 

Aus dem Sporidienpaar sproBt nach der Kopu- 
lation haufig eine Hyphe aus. Wenn sie aus der Ko- 
pulationsbriicke hervorgeht, dann pflegt der Inhalt 
beider Sporidien in sie einzuwandern. Damit ist 
morphologisch das Bild der Isogamie gegeben. Oft 
wiichst aber diese Hyphe aus einem Sporidium aus. 
Auch ohne das findet man bei Ust. bromivora u. a. — 

Arten Uberwandern des Inhalts von einem Sporidium Fig. 215 (mach Baucn). 
zum anderen. Hier fragt es sich, ob zwischen der Wan- AR EAE INE ae 
derungsrichtung und dem genotypisch bestimmten dien der Kopulathaneyen 
Geschlecht eine Beziehung besteht. Das Auffinden er Sporidien. 
einer ihrer Gestalt nach vom Typus abweichenden, 

leicht erkennbaren Sporidienform von Ust. bromivora erlaubte Baucu zu 
entscheiden, da& das nicht der Fall ist. Ust. bromivora und wahrscheinlich 
viele andere (vielleicht alle) Ustilagineen sind also im tiblichen Sinne isogam. 

Sind somit ausgesprochene morphologische Verschiedenheiten zwischen 
den Geschlechtern nicht nachgewiesen, so kann kein Zweifel sein, da physio- 
logische Unterschiede bestehen. Physiologische Merkmale, die man als 
primaire Geschlechtscharaktere ansprechen kénnte, sind allerdings bisher 
noch nicht greifbar gewesen. Dagegen gibt es Erscheinungen, die als sekundare 
Geschlechtsmerkmale gedeutet werden diirfen. Bei der auf Dianthus deltoides 
vorkommenden Form des Antherenbrands ist z. B. die Entwicklung der 
geschlechtsverschiedenen Sporidien auf gewissen Nahrbéden eine auBerordent- 
lich verschiedene. Bringt man z. B. Brandsporen des Pilzes in 3%ige Malz- 
extraktlésung zum Keimen und isoliert nach kurzer Zeit durch Gelatine- 
Plattengu8 die Sporidien, so kann man finden, daB die auf der Platte auf- 
tretenden Kolonien ausschlieBlich dem A-Geschlecht angehéren, obwohl 


1) Sehr rege Bildung von Kopulationsschliuchen ohne nachfolgende Kopulation 
kann man auch unter bestimmten Bedingungen bei gewissen Bastardkombinationen be- 


obachten. 
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nachweislich in dem Ausgangsmaterial A- und a-Sporidien vorhanden waren. 
Bei gewissen Gala dnadabansaien sich nach einiger Zeit, scharf geschieden, 
groBe und kleine Kolonien; deren Untersuchung ergibt dann, dab die groBen 
durchgehends A-, die kleinen alle a-Charakter haben. Die Gelatine hat also 
einen wachstumshemmenden EinfluB auf die a-Sporidien, der aller Wahr- 
scheinlichkeit nach auf EiweiSabbauprodukten der Albumosen- und Pepton- 
stufe beruht (Baucu 1922). Ahnliche Wirkungen kann man durch Beigabe von 
2°, Na, HPO, zum Nihrboden erzielen. Fehlen diese Substanzen, verwendet 
man also z. B. Agar-Nihrbéden ohne Hiweib- und Na,HPO,-Zusatz, so er- 
halt man von dem gleichen Ausgangsmaterial beide Sporidiensorten im Ver- 
haltnis 1:1, ohne Wachstumsunterschiede zu beobachten’). 1 
Andere, auf ein Geschlecht beschrankte physiologische Merkmale, die 
sich in der Bildung von Keimschlauchen nach der Kopulation mit dem ent- 
gegengesetzten Geschlecht einer anderen Spezialform auSern, hat Baucn 
kiirzlich (1927) ebenfalls bei Ustilago violacea gefunden. | 
Die Gattung Ustilago ist die einzige, bei der experimentelle Unter- 
suchungen iiber die Geschlechtsbestimmung und -Verteilung vorliegen. Wir 


Fig. 216 (nach BREFELD, aus Bonner Lehrbuch). T7lletca Tritic<. A Basidie mit einem 

Kranz von 8 Sporidien (2), die noch nicht kopuliert haben. 2 H-férmig verbundene 

Sporidien, kurz nach der Ablésung von der Basidie. C Entstehung einer Sichelkonidie 
(sk) an einem kopulierten Sporidienpaar. D Myzel mit Sichelkonidien. 


wissen also nicht, ob bei den Tlletvaceen ahnliche Erscheinungen vorkommen, 
wiewohl die morphologischen Bilder das vermuten lassen. Da in dieser Gruppe 
quergeteilte Promyzelien fehlen *), so kann es natiirlich auch nicht zu hufeisen- 
formigen Kopulationen innerhalb des Promyzels kommen. Wohl aber sind 
Sporidienkopulationen verbreitet (bei Zilletia, Entyloma, Urocystis, Doassansia, 
Tuburcinia). Die Sporidien sind nicht so hinfallig wie die der Ustilaginaceen. 
Daher beobachtet man haufig, daB die Glieder der Basidie des der Basidie 
aufsitzenden Sporidienkranzes paarweise durch Briicken verbunden sind. 
DE Barys und Breretps bekannte Bilder von Tilletia Tritict (Bjerk.) Wint. 
zeigen diese H-férmigen Kérper (s. Fig. 216B). Der Kopulationskern er- 
fahrt in der Brandspore gewoéhnlich eine dreimalige Teilung; je ein haploider 
Kern wandert in eine Sporidie (RawirscHER 1914, 1922). Wenn auch hier, 


1) Bei Kulturen, die lingere Zeit auf kiinstlichen Nahrbéden (etwa Malzextrakt- 
agar) geztichtet worden sind, verwischen sich die physiologischen Verschiedenheiten all- 
mahlich. Impft man a-Sporidien auf Gelatinebéden, so wachsen sie gut an. 

2) In fortwachsenden Keimschlauchen kommt es zwar zur Bildung von Quer- 
winden, doch handelt es sich dabei in der Regel um das bei Pilzen haufige Schritt- 


wachstum. Das Plasma mit simtlichen Kernen ist in der apikalen Zelle enthalten, die 
anderen Zellen sind leer. 
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was ich annehmen méchte, durch die Reduktionsteilung die Trennung der 
genotypisch verschiedenen Geschlechter bewirkt wird, so ist die Verteilung 
der Kerne auf die Sporidien héchst bemerkenswert; da immer zwei Nachbar- 
sporidien kopulieren, kann sie nicht regellos erfolgen, sie muB vielmehr durch 
einen besonderen Mechanismus reguliert sein. Kin H-formiges Kopulations- 
paar treibt alsbald einen Keimschlauch, in den das Plasma mit den beiden 
Kernen einwandert. Durch die Untersuchungen von Paravicrnt (1907) und 
SartTorIs (1924) ist nachgewiesen, da diese Keimmyzelien in die Wirts- 
pflanze eindringen. Die Angaben von Marre (1902, II), Paravicrnt (1907) und 
RawitscHER (1922) stimmen darin iiberein, daB das die Wirtspflanze durch- 
dringende Myzel des Pilzes aus zweikernigen Zellen besteht, daB die jungen 
Brandsporen zweikernig sind und die beiden Kerne bei deren Reife ver- 
schmelzen. Spyrert (1927) hat bei Tilletia Rauwenhoffii F. v. Waldh. 
Schnallen festgestellt. Der Entwicklungsgang des Pilzes, wie er sich in der 
Natur abspielen diirfte, ist also verhiltnismiBig gut bekannt. 

Tilletia Tritici ist auch die erste Ustilaginee gewesen, bei der man in 
Kultur Gebilde erzielt hat, die auffallende Ahnlichkeit mit jungen Brandsporen 
haben (BREFELD 1883). Der Pilz geht in Kultur leicht zur Myzelbildung 
iiber. Vom Myzel werden haufig charakteristische sichelférmige Konidien 
gebildet (Fig. 216D), die nach Paravicrnt (1917) zweikernig sind, wahrend 
Boss (1927) nur einen Kern darin fand. Beide Angaben brauchen sich 
nicht zu widersprechen, denn es ist eine hiufig beobachtete Erscheinung 
auf die wir gleich zuriickkommen werden, daB unter den Bedingungen der 
kiinstlichen Kultur die Paarkernphase der Brandpilze wieder in die Einkern- 
phase aufgelést wird. Da die Haplophase von Tvlletia Triticc zur Bildung 
von Myzel und Sichelkonidien befihigt ist, geht mit Wahrscheinlichkeit aus 
Beobachtungen von Sartroris (1924, 620) hervor. Sarroris erhielt beides 
in Kulturen, die auf ein Sporidium zuriickgingen!). Wenn bei Tilletia Tritict 
genotypische Geschlechtertrennung vorliegt (wofiir auch der Umstand 
spricht, da8S SarToris mit den eben erwihnten Myzelien die Wirtspflanzen 
nicht infizieren konnte, wahrend die Infektion mit den aus kopulierten 
Sporidienpaaren austreibenden, paarkernigen Keimschlauchen glatt gelang), 
so miiBten nach allen unseren bisherigen Erfahrungen diese Myzelien und 
Konidien ja haploid sein. Boss erhielt in seinen Kulturen auch Brandsporen 
ahnliche Gebilde, in denen er ebenfalls nur einen Kern gesehen hat. Wenn 
sie den in der Wirtspflanze entstehenden Brandsporen homolog sind, dann 
wiirde der auch bei anderen Basidiomyceten beobachtete Fall vorliegen, 
da8 Tilletia fahig ist, ihnren Entwicklungsgang in der Haplophase zu durch- 
laufen. Da8 auch die in Breretrps Kulturen entstandenen Brandsporen 
haploid waren, wie Boss annimmt, ist nicht bewiesen. Wir wissen z..B. durch 
Fierow (1919), da8 die Zusammensetzung des Nahrmediums auf die Ent- 
wicklung der Brandpilze sehr groBen Einflu8 hat. 

Auf die Entwicklung anderer Tilletiaceen braucht hier nicht weiter 
eingegangen zu werden. Die Mehrzahl stimmt, soweit wir bis jetzt beurteilen 
kénnen, im Prinzip mit der von Tulletia iiberein. Ich verweise auf die auf 
Urocystis Anemones (Pers.) Wint. beziiglichen Figuren 217, 1—8 und deren 
Erklirung. Im Gegensatz zu anderen Formen sté8t die Art dieser Gattung 
ihre verhiltnismaBig groBen, schlauchférmigen Sporidien nicht ab. SEYFERT 
hat auch bei Urocystis Anemones Schnallen festgestellt. — Doassansia 
Sagittaviae ist ein Parallelfall zu Ust. major, U. Maydis u. &.; die Sporidien 


1) So glaube ich wenigstens den Satz verstehen zu sollen: ,,A large amount of 
secondary spores and mycelium was obtained by making single-spore cultures from 
sporidia on nutrient-agar media‘. 
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i opulationsfahig (RawrrscHER 1922). Wie das, hier ebenfalls 
eaten mania erm Paarkernmyzel zustande kommt, bleibt ah 
falls noch offen. Ob die Gattung Tuburcinia eine Sonderstellung beziiglic 
ihrer Entwicklung einnimmt, wie man nach der kurzen Mitteilung von 
M. Witson (1916) annehmen konnte, bleibt abzuwarten. 


Ge ¥ 

Fig. 217 (nach KNiEP), Urecystis Anemones. 1 Keimende Brandspore. Der diploide 
Kern hat sich in zwei Teilungsschritten geteilt, die 4 Kerne liegen noch in der Spore. 
2 Drei Sporidien (Wirteliste) haben sich durch Querwinde abgegliedert; die 4 Kerne 
haben sich auf die 4 Zellen des Keimlings yerteilt. 3 An der Basis zweier Sporidien 
wachsen 2 Schnabel aufeinander zu, die in 4 zur Kopulationsbriicke geworden sind. 
5 Keimling mit 4 Sporidien, deren jedes einen Kern enthalt; zwei davon haben kopuliert. 
6 Beide Sporidienpaare haben kopuliert; Kerne in der Nahe der Kopulationsbriicken. 
7 Alterer Keimling mit 3 Sporidien, die zum Teil verlangert sind. Das eine Sporidium 
ist mit der Basalzelle (Wirtelstiel) hufeisenfoérmig verbunden. Von dem rechten Sporidium 
ist der Kern mit einem Teil des Inhalts in das mit ihm verbundene Sporidium iiber- 
getreten (in der Zeichnung tiefer). 8 Ahnliches, etwas dlteres Stadium. Die Kerne sind 
iibergewandert, so daB in je zweien der urspriinglichen, jetzt stark verlangerten Sporidien 

ein Kernpaar enthalten ist. 
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_Wir haben uns im vorstehenden auf den Standpunkt gestellt, daB die 
Sporidienkopulation der Ustilagineen ein echter Sexualakt ist, der der Paar- 
kernphase den Ursprung gibt. Diese von pe Bary begriindete Anschauung 
wird gegenwartig wohl von der Mehrzahl der Forscher geteilt und ist meines 
Erachtens auch die einzig zutreffende. Es fehlt jedoch nicht an Widersachern, 
mit deren Argumenten wir uns noch kurz beschaftigen miissen. Bekanntlich 
hat Brere.p den sexuellen Charakter der Sporidienkopulation bestritten; 
er sieht darin vegetative Fusionen, vergleichbar den bei vielen Pilzen vor- 
kommenden Anastomosen, und schreibt dem ProzeB nur eine ern&hrungs- 
physiologische Bedeutung zu. Ahnlich ist die Auffassung DANGEaRDs, der 
den Ustilagineen allerdings die geschlechtliche Fortpflanzung nicht abstreitet, 
aber in der von ihm (1893) entdeckten Karyogamie in der Brandspore den 
einzigen Sexualakt erblickt. In neuester Zeit ist von zwei Seiten eine Wieder- 
belebung BrereLpscher Gedankenginge versucht worden. Buizzarp (1926) 
hat bei der Untersuchung von Urocystis Cepulae gefunden, da8 in kiinst- 
licher Kultur aus keimenden Brandsporen nur Myzel mit einkernigen Zellen 
hervorgeht. Auch in der Wirtspflanze sollen die Hyphen bis kurz vor der 
Brandsporenbildung aus einkernigen Zellen bestehen. Hier fehlt offenbar 
der bei anderen Urocystis-Arten unmittelbar nach der Brandsporenkeimung 
auftretende Kopulationsakt, und das mag einer der Griinde sein, weshalb 
Buizzarp dessen Bedeutung als Sexualvorgang iiberhaupt bezweifelt. Er 
beruft sich darauf, da8 noch in keinem Falle die Kontinuitat der Paarkern- 
phase von der Plasmogamie (Sporidienkopulation) bis zur Karyogamie 
(in der Brandspore) liickenlos verfolgt werden konnte. Ahnliche Gedanken- 
gange haben Boss (1927) zu seiner skeptischen Haltung bestimmt. Der Aus- 
gangspunkt der Bossschen Arbeit ist die Untersuchung von Ustilago Ischaemt 
Fuck., die er in Reinkultur zur Brandsporenbildung bringen konnte. Es stellte 
sich heraus, da sowohl diese Brandsporen wie auch die in der Wirtspflanze 
gebildeten von Anfang an einkernig waren. Es kommt weder Sporidien- 
kopulation noch Fusion von Promyzelzellen vor. Der Pilz reiht sich also als 
erster Vertreter unter den Ustilagineen denjenigen Hymenomyceten (Hygro- 
phorus conicus; s. S. 423) und Uredineen (Endophyllum Euphorbiae [DC.] 
Wint. var. wninucleata Moreau 1914) an, die ihre ganze Entwicklung in der 
Haplophase durchmachen. Diese an und fiir sich interessante Tatsache be- 
weist natiirlich nichts gegen das sexuelle Verhalten anderer Formen. Boss 
hat aber auch Arten mit Sporidienkopulation untersucht [Ust. perennans 
Rostr., Ust. violacea (Pers.) Fuck., Tilletia Tritict (Bjerk.) Wint.]. Er hebt 
hervor, niemals ein ,,aktives‘‘ Uberwandern des Kerns aus einem Sporidium 
in das andere gesehen zu haben und sieht darin ein Argument gegen die 
Sexualitat. Dieser Punkt ist jedoch vollig belanglos. Selbst wenn man die 
entgegenstehenden Angaben anderer Beobachter+) einfach leugnen wollte, 
was durchaus nicht angingig ist, so wiirde die Beobachtung nur fiir Iso- 
gamie sprechen. — Weiter bestitigt Boss die schon mehrfach vor ihm (z. B. 
von BREFELD 1883, 47; Harper 1899, 486; Baucn 1923, 249, 254) gefundene 
Tatsache, daB in der Kultur die Kopulationspaare wieder Sporidien ab- 
schniiren, die einkernig sind. Es findet also eine Riickkehr von der Diplo- 
phase zur Haplophase statt. Wie Baucn (1923) und neuerdings Dickinson 
(1927) gezeigt haben, kénnen solche Abspaltungen auch aus dem paar- 


1) Baucu (1925, 151) und Sarroris (1924, 641) haben z. B. bei Ust. bromivora 
baw. Ust. Heufleri den Ubertritt des Inhalts von einem Sporidium ins andere gesehen, 
ehe das Sporidienpaar einen Myzelschlauch getrieben hatte. Es kann hier also nicht, 
wie Boss das fiir andere Falle tut, behauptet werden, daf ,,die beiden Kerne vdllig 
passiy mit dem Plasma in den Keimschlauch gezogen“ werden (Boss S. 620). 
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kernigen Myzel erfolgen. Die abgespalteten haploiden Zellen sind wieder 
kopulationsfahig. Wir haben frither schon gesehen, daB der Vorgang nicht 
aut die Ustilagineen beschrinkt ist. Bei dem Hymenomyceten Psilocybe copro- 
phila Fr. ist von Girmore (1926) Abschniirung haploider Oidien aus dem 
Schnallenmyzel festgestellt worden. Soll man daraus schlieBen, da die Kopu- 
lationen, die zum Schnallenmyzel fiihren, keine sexuellen Vorginge sind, wie 
Boss das fiir die Ustilagineen zu tun geneigt ist ? 

Aus zahlreichen Beobachtungen geht hervor, daB die tiblichen Be- 
dingungen der kiinstlichen Kultur der Erhaltung der Paarkernphase der 
Ustilagineen im allgemeinen nicht gitnstig sind. Deshalb ist es auch erst 
in verhaltnismaBig wenig Fallen gelungen, den vollstandigen Entwicklungs- 
gang von diploider Brandspore zu diploider Brandspore in vitro zu erhalten. 
Ob die von Brerexp bei Tilletia beobachteten Gebilde wirkliche Brandsporen 
waren, ist, wie wir oben sahen, zweifelhaft. Dasselbe gilt fiir die von SrAKMAN 
(1913) beschriebenen Kérper. Diejenigen, die Boss von dem Pilz erhalten hat, 
waren es sicher nicht. Auch der von Griss (1902) bei Ustilago Maydis und 
der von mir (1921) bei Urocystis Anemones (Pers.) Wint. beobachtete Fall 
ist in dieser Beziehung in Ermangelung zytologischer Untersuchung und Fest- 
stellung des Keimungsverlaufes der in vitro gebildeten Brandsporen noch 
nicht geklart. Keimfahige Brandsporen in kiinstlicher Kultur hat wohl 
als erster Frerow (1919) bei Ust. Hordei (Pers.) Kell. et Sw. erzielt; 
spater hat Sarroris (1924) mit dem gleichen Pilz, ferner mit Ust. Tvitici 
(Pers.) Jens. und Ust. Heufleri Fuck. die gleichen Erfolge gehabt'). _Min- 
destens bei Ust. Heufleri diirften die Brandsporen denen in der Wirts- 
pflanze entsprochen haben, denn Sartorts (1924, 641) hat sowohl Karyo- 
gamie in der Brandspore wie auch Kopulation der bei der Keimung ent- 
standenen Sporidien feststellen kénnen. Sarroris hebt auch hervor (8. 635), 
da der Entstehung des Myzels, aus dem sich die Brandsporen abgegliedert 
haben, Sporidienkopulation vorausging, und es scheint, dai zwischen 
dieser Kopulation und der Karyogamie nur verhiltnismaBig wenige Zell- 
generationen eines kontinuierlichen Myzels lagen. Es ist daher héchst un- 
wahrscheinlich, daB hier eine Auflésung und erneute Herstellung des Paar- 
kernstadiums stattgefunden haben sollte. 

Boss weist vor allem auch darauf hin, da8 unsere Kenntnisse von dem 
zytologischen Verhalten der Brandpilze noch sehr mangelhaft sind. Noch 
niemand hat liickenlos die Kerne von der Sporidienkopulation bis zur Brand- 
spore verfolgt. Das ist richtig und wird streng genommen auch nie gelingen, 
da wir die Kerne in vivo nicht sehen kénnen. So ganz liickenhaft, wie man aus 
Boss’ Darstellung schlieBen kénnte, sind aber unsere Kenntnisse doch nicht. 
Sarroris (1924, 621) hat bei Tilletia unmittelbar nachgewiesen, daB die 
Myzelschlauche, die aus kopulierten Sporidien entspringen, in die Wirtspflanze 
eindringen. Diese Schliuche enthalten ein Kernpaar (RawitscHer 1914, 313, 
Fig. 4; Paravrcrni 1917, 76). Wie schon oben hervorgehoben wurde, haben 
alle Untersucher von Tilletia das Myzel in der Wirtspflanze aus zweikernigen 
Zellen bestehend gefunden, und ebenso steht fest, da8 in der jungen Brand- 
spore die Kerne kopulieren. Angesichts dieser Tatsachen gehért gewiB eine 
reichliche Dosis Voreingenommenheit dazu, wenn man bestreiten will, da8 
hier eine kontinuierliche Paarkernphase vorliegt, die mit der Sporidien- 
kopulation ihren Anfang nimmt. 

‘ Ks gibt aber noch weitere Argumente, die zeigen, daB bei den Formen, 
bei denen Sporidienkopwlation vorkommt, dieser Vorgang unter natiir- 


1) S. auch Rump (1926). 
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lichen Bedingungen der Ausgangspunkt der Paarkernphase ist. Boss’ 
Kritik beschrankt sich auf das Negative. Er fiihrt nicht aus, wie er sich 
das Zustandekommen der Paarkernphase vorstellt. Wenn die Sporidien- 
kopulation ein vegetativer ProzeB ist, der mit der geschlechtlichen Fort- 
pfilanzung nichts zu tun hat, dann miiBte man ja ebensogut Infektionen er- 
zielen, wenn man von Kulturen ausgeht, die auf ein Sporidium zuriickgehen. 
Das deutet Boss (S. 624) auch an, er hat den Versuch aber weder selbst 
gemacht, noch nimmt er auf die oben erwihnten Untersuchungen von ZILLig 
(1921) Bezug, die sich mit dieser Frage beschiftigen. Daraus geht be- 
reits hervor, daB die Infektion der Wirtspflanze mit Einsporidienkulturen 
von Ustilago violacea aller Wahrscheinlichkeit nach nicht méglich ist. In aus- 
gedehnten, mit allen Kautelen angestellten Versuchen mit Ust. Avenae 
konnte ich feststellen, dag Infektion nur zu erreichen war, wenn mit beiderlei 
Sporidien infiziert wurde; in keinem Falle trat sie ein, wenn Sporidien eines 
Geschlechts verwandt worden waren. Dazu kommt der Ausfall des Bastar- 
dierungsversuchs mit Sporidien verschiedener Spezialformen des Antheren- 
brands, die teilweise morphologisch deutlich unterschieden sind. Kreuzt 
man Sporidien eines Geschlechts einer Spezialform mit denen des anderen 
Geschlechts einer anderen Spezialform, so gelingt in vielen Fallen die In- 
fektion eines oder beider Wirte mit dem Kreuzungsprodukt, und man kann 
bei den F,-Haplonten (im Keimungsbild der Bastardbrandspore) deutliche 
Spaltungserscheinungen beobachten'). Hier ist keine andere Deutung mig- 
lich, als daB an der Zusammensetzung des Diplonten beide Spezialformen 
beteiligt sind. 

Auf den weiteren, von Boss zur Stiitze seiner Ansicht herangezogenen 
Umstand, da8 namlich oft mehr als zwei Sporidien miteinander kopiulieren, 
gehe ich hier nicht ein. Diese der Polyspermie entsprechende Erscheinung 
ist, wie ein Blick in die vorhergehenden Kapitel zeigt, schon bei sehr vielen 
Organismen nachgewiesen worden, ohne daf jemand deshalb Zweifel an der 
sexuellen Natur der Vorgiange gehegt hatte. 

So sehen wir also, daB schon die Einzelbetrachtung der Ustilagineen 
unbedingt zu der Auffassung fiihrt, daB die Kopulation der Sporidien und 
Promyzelzellen ein Sexualakt ist. Bediirfte sie noch einer Stiitze, so konnte 
diese aus der Vergleichung mit verwandten Gruppen gewonnen werden. 
Darauf wollen wir jedoch hier nicht eingehen. 

Ein paar Bemerkungen mogen zum Schlu8 noch iiber die Geschlechter- 
verteilung und die Deutung der Sporidien Platz finden. Bei fast allen bisher 
daraufhin untersuchten Ustilagineen vereinigen sich im Kopulationsakt nur 
Kerne, die genotypisch verschieden sind. Die einzige Ausnahme ist vielleicht 
Doassansia Alismatis Cornu. FiERow gibt an, da die Paarkernphase hier 
auf zweierlei Weise entstehen kann: durch Kopulation von zwei Sporidien 
und durch einfache Kernteilung in einem der Sporidien. Wenn sich das be- 
stitigt, dann wire Doassansia Alismatis die erste Ustilaginee, bei der haplo- 
monozisches Verhalten bei genotypischer Gleichheit der Kerne vorkommt. 

Auf die Frage, ob die Formen, bei denen genotypische Verschiedenheit 
der kopulierenden Zellen nachgewiesen ist, monézisch oder didzisch sind, 
148t sich eine prizise Antwort nicht geben. Arten, wie Ust. nuda und Ust. 
Tritici, bei denen Nachbarzellen des Promyzels kopulieren, kénnen dem 
iiblichen Sprachgebrauch gemiB nicht anders als monézisch genannt werden; 
infolge des miktohaplontischen Charakters dieser Formen haben wir eben 
den eigenartigen Fall, daB heterozygotische Kombinationen aus einem Ha- 


1) Nach Versuchen, tiber die V. GoLpscHMIpT demnichst berichten wird. 
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plonten entspringen kénnen. Bei Ust. Hordei, Ust.violacea u. a. kommt, wie 
wir sahen, auBer der Kopulation von Promyzelzellen Sporidienkopulation 
vor. Da Sporidien beiderlei Geschlechts von einem Promyzelindividuum 
abgeschniirt werden, kann man auch in diesem Falle von Monézie sprechen. 
Etwas anders liegt die Sache, wenn die Sporidien in der Kultur zur Bildung 
haploider Myzelien schreiten, wie das Dickinson (1927) bei Ust. levis be- 
obachtet hat. LiBt man auf einer Agarplatte zwei geschlechtsverschiedene 
Haplomyzelien aufeinander zuwachsen, so sieht man, wie sie sich an der 
Berithrungslinie gegenseitig zukriimmen und kopulieren. Es ist also im Prinzip 
ganz dasselbe Bild, das sich bei der Begegnung von (+-) und (—) Myzelien 
eines didzischen (heterothallischen) Mucor ergibt, und es ware unnatiirlich, 
wenn man hier nicht auch von Didzie reden wollte, auch wenn die Haplo- 
myzelien von Sporidien desselben Promyzels abstammen. Da nun bei Ust. 
levis auch Hufeisenkopulation innerhalb eines Promyzels und Sporidien- 
kopulation vorkommt, so ist der Pilz im Sinne des iiblichen Sprachgebrauchs 
monézisch und didzisch zugleich. Es hat jedoch wenig Sinn, diese Betrach- 
tungen weiter auszuspinnen. Sie zeigen, dab Kinteilungen, die fiir bestimmte 
Organismengruppen geschaffen sind und sich hier niitzlich erweisen, bei der 
Ubertragung auf andere wenig brauchbar sein kénnen. Der einheitliche 
Charakterzug der bisher experimentell untersuchten sexuellen Ustilagineen 
ist jedenfalls der, daB genotypische Geschlechtertrennung vorliegt. Insofern 
stimmen sie mit den didzischen Mucorineen, Ascomyceten und Hymenomyceten 
iiberein. 

Was schlieBlich die Frage nach dem Charakter der Sporidien anlangt, 
so sind sie, wenn wir von vergleichend-morphologischen Gesichtspunkten 
absehen und die physiologische Betrachtung in den Vordergrund riicken, 
funktionell Gameten. Da ihnen in hohem Mafe die Eigenschaft eigen ist, 
sich ohne Kopulation durch Sprossung oder Myzelbildung weiterzuentwickeln, 
so kénnen wir ihnen eine weitgehende Fahigkeit zur Parthenogenesis zu- 
schreiben. Allerdings ist diese parthenogenetische Entwicklung (wenigstens 
in der Natur) keine vollstindige; sie schreitet nicht bis zur Brandsporenbildung 
vor, da die haploiden Sporidien oder ihre Abkémmlinge keine Infektionskraft 
besitzen. — Da der Gametenbegriff jedoch urspriinglich ein morphologischer 
ist, so haben wir in Betracht zu ziehen, da die (primiren) Sporidien Basidio- 
sporen entsprechen. In diesem Sinne handelt es sich also bei der Sporidien- 
fusion ebenso wie bei der Fusion von Promyzelzellen oder haploider Hyphen 
um eine apogametische Kopulation. Sie unterscheidet sich von der der 
diézischen Hymenomyceten nur dadurch, daB der Kopulationsakt (in der 
Regel wenigstens) naiher an die Basidie herangeriickt ist. Formen wie Corti- 
cium serum Fr. kommen dem aber schon sehr nahe, da hier, wie wir sahen 


. S. 393), bereits einzellige Keimschliuche der Basidiosporen kopulieren 
cOnnen. 


5. Uredinales. 


Die Urvedinales gehéren zu den bestbekannten Pilzen. Infolge der groBen 
Rolle, die sie als Schadlinge von Kulturpflanzen spielen, und in der Erkennt- 
nis, daB die Lésung der sich daraus ergebenden praktischen Fragen eine Er- 
forschung der Entwicklungsgeschichte zur Voraussetzung hat, hat man sich 
friihzeitig ihrem Studium zugewandt. Von geschlechtlichen Vorgingen ist 
bei den Uvedineen auBerlich nichts wahrzunehmen. Ihre Aufdeckung bleib 
der Zytologie vorbehalten. Die ersten Angaben iiber die Kernverhialtnisse 
riihren von Scumrrz (1880) her. Sie sind mehr gelegentlicher Natur. Syste- 
matische Untersuchungen wurden erst viel spater unternommen. Die Grund- 
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lage unserer heutigen Kenntnisse wurde im wesentlichen durch die Arbeiten 
zweier Forscher geschaffen: Sapprn-TRourry und V. H. BuackmMAN. SApprn- 
Trourry (1896) und etwa gleichzeitig Porrautr und RacrBorsKr (1895) 
stellten fest, daB im Entwicklungsgang der Uvedineen eine Paarkernphase 
und eine Einkernphase existiert. Der Ubergang von der einen zur anderen 
wurde in einer Richtung aufgeklirt durch den Nachweis, daB in der Teleuto- 
spore eine Karyogamie stattfindet (festgestellt zuerst bei Puccinia Buxi DC.) 
und die 4 Kerne, die aus der Aufspaltung des diploiden Kerns hervorgehen, 
sich bei der Keimung der Teleutospore (also bei der Entwicklung der vier- 
geteilten Basidie) auf die Basidiosporen (Sporidien) verteilen, die ihrerseits 
einem aus einkernigen Zellen bestehenden Myzel den Ursprung geben. Die 
Frage, wie die Einkernphase in die Paarkernphase iibergeht, wurde von 
Sappin-TRourry nicht befriedigend gelést. Dies blieb Buackman (1904) 
vorbehalten, der zum ersten Male zeigte, daf am Zustandekommen der Paar- 
kernhyphen zwei Zellen beteiligt sind, das erste Kernpaar also nicht, wie 
Sappin-Trourry und auch noch Marre (1900, 1902) angenommen hatten, 
durch Teilung eines Kerns entsteht. Es handelt sich um einen geschlechtlichen 
ProzeB, der allerdings nicht unmittelbar zur Karyogamie, sondern zunachst 
nur zur Karyozeuxis fiihrt. Wie schon bei den Ascomyceten und bei den 
uns bisher bekannt gewordenen geschlechtlichen Baszdiomyceten ist also auch 
bei den Uvedineen der Sexualakt in mehrere Phasen zerlegt, die zeitlich 
und raumlich getrennt sind. Er beginnt mit der Plasmogamie (Zytogamie) 
und Karyozeuxis; ihr folgt die Paarkernphase (der Dikaryophyt), deren Kerne 
sich durch konjugierte Teilung vermehren; dadurch kommt es, da im letzten 
Akt Deszendenten des ersten Kernpaares kopulieren. 


Die Arbeit BLackmans hat in schneller Folge weitere Untersuchungen 
ausgelést, von denen diejenigen von Curistman (1905, 1907), BLackMAN und 
Fraser (1906, II), Ortve (1908, 1913), Kursanow (1910, 1916, 1917), 
DirtrscuiaG (1910), Horrmann (1912), Fromme (1912, 1914) KuNKEL 
(1913, 1914, 1920), F. und Mme. Moreau (1911, 1914, 1917, I, II, 1919, 
1920), Wetsrorp (1915), Cottey (1918), Apams (1919, 1921), Linprors (1924), 
Dover (1923, 1924, 1925) genannt sein mégen. 


Wie bekannt, ist der Entwicklungsgang der Uvedineen sehr mannig- 
fach. Man unterscheidet sogenannte vollstandige Formen (£u-Formen) 
von unvollstandigen. Der Entwicklungskreis einer vollstandigen Uredinee 
schlieBt folgende Stadien ein: Spermogonien, Aecidien, Lager von 
Uredosporen, Lager von Teleutosporen und deren Keimprodukte 
(vierteilige Basidien). Bei den unvollstindigen Formen fehlen eines oder 
mehrere dieser Stadien, und zwar werden da in der Hauptsache folgende 
Falle unterschieden: 


1. Es fehlen die Uredosporen: -opsis-Formen: 

2. es fehlen die Aecidien: Brachy-Formen,; 

3. es fehlen die Spermogonien und Aecidien: Hemi-Formen; 

4. es fehlen die Aecidien, Uredosporen, oft auch die Spermo- 
gonien: Mikvo-Formen’); 

5. es fehlen die Uredo- und Teleutosporen: Endo-Formen?). 


1) Hier im weiteren Sinne zu verstehen. Manche Autoren nennen Jkro-Formen 
nur diejenigen, deren Teleutosporen nach der Uberwinterung keimen und unterscheiden 
noch Zegfo-Kormen, die im Jahre mehrere Generationen direkt keimfaihiger Teleuto- 
sporen bilden. ees 4 

2) Eine mehr ins einzelne gehende Einteilung gibt Marre (Progr. rei bot. 1911, 
115 und 121). 
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Der Kernphasenwechsel einer vollstandigen Uredinee (etwa Phyrag- 
midium subcorticium [Schrank] Wint., das auf Rosa parasitiert, oder Phr. 
speciosum [Fr.] Cke.) verléuft kurz folgendermaben: Die Basidiosporen (Spo- 
ridien) erzeugen zundchst Myzel mit einkernigen Zellen. Aus diesem ha- 
ploiden Myzel gehen Spermogonien hervor, die in groBer Menge kleine, ein- 
kernige Spermatien bilden. Da diese in ihrer Bedeutung noch sehr problema- 
tischen Korper keine integrierenden Bestandteile des Entwicklungskreises 
sind, lassen wir sie vorlaufig beiseite. Etwa gleichzeitig mit den Spermato- 
gonien entstehen die Aecidien (bei Phragmidiwm in der Form des Caeoma, 
d. h. sie haben keine Pseudoperidie), die in Ketten Aecidiosporen bilden. 
Jede Aecidiospore enthalt ein Kernpaar, ihrer Entstehung geht ein Sexual- 
akt voraus, der sich in der jungen Aecidienanlage folgendermafen abspielt 
(Fig. 218): zwischen 2 benachbarten, palisadenartig angeordneten einkernigen 


Fig. 218 (nach CHRISTMAN aus GUILLERMOND). Phragmidium spectosum. 1 Ende einer 

fertilen Hyphe in der Aecidiumanlage. Endzelle (,,sterile Zelle*) mit degenerierendem 

Kern. 2 und 3 Fertile Zellen (bei 2 mit -aufsitzenden sterilen Zellen in palisadenartiger 

Anordnung. 4 Trennende Wand in der apikalen Partie aufgelist. 5 Erste konjugierte 

Teilung des Kernpaars. 6 2 Kernpaare. 7 Oberes Kernpaar durch Querwand abgetrennt. 
8 Kette junger, paarkerniger Aecidiosporen mit Zwischenzellen. 


Zellen, die jeweils an der Spitze eine kurze, sogenannte sterile Zelle abge- 
gliedert haben, wird die trennende Wand, im apikalen Teile beginnend, auf- 
gelést. Die Protoplasten verschmelzen, die Kerne wandern spitzenwarts 
und teilen sich synchron. Die Achsen der beiden Spindeln sind parallel in 
der Langsrichtung der Zellen orientiert. Nachdem so 2 Kernpaare ent- 
standen sind, wird eine Querwand gebildet, so daB eine obere und eine untere 
zweikernige Zelle zustande kommt. Die obere Zelle streckt sich. Unter kon- 
jugierter Teilung der Kerne entsteht aus ihr eine Zellreihe, die zu einer Kette 
von Aecidiosporen mit dazwischengeschalteten funktionslosen Zellen wird. 
Die Aecidiospore lést sich ab und treibt einen Keimschlauch, der die Wirts- 
ptlanze infiziert. Das daraus hervorgehende Myzel ist paarkernig. Es er- 
zeugt zunachst Uredolager. Die Paarkernigkeit erhalt sich durch die Uredo- 
spore hindurch, aus der bei der Keimung also erneut Myzel mit zweikernigen 
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Zellen entsteht, das wieder Uredosporen bilden kann’). Spiter werden auf 
demselben Myzel Teleutosporenlager gebildet. In den Teleutosporen, die bei 
Phragmidium (Fig. 219) aus Zellketten von 4 oder mehr Zellen bestehen #); 
sind zunachst auch pro Zelle 2 Kerne enthalten. Die reife Teleutosporenzelle 
ist aber einkernig. Dieser eine Kern ist durch die Kopulation eines Kern- 
paars zustande gekommen, also diploid. Wenn die Teleutosporen keimen, 
entstehen quergeteilte, vierzellige Basidien (Promyzelien) [Fig. 221]*). Der 
diploide Kern erfahrt eine Reduktionsteilung; die 4 Kerne der reifen Basidie, 
die in die am Ende von Sterigmen sich ausstiilpenden Basidiosporen (Spori- 
dien) wandern, sind also wieder haploid. Damit sind wir zum Ausgangspunkt 
zuriickgekehrt. 

Phragmidium subcorticium ist eine autézische Uredinee, d. h. die ganze 
Entwicklung vollzieht sich auf einem Wirt (Rosa). Bei den heterdzischen 
(wirtswechselnden) Ew-Formen, zu denen Puccinia Graminis Pers. (siehe 
Kursanow 1917), Cvronartium ribicola 
E. Fisch. (s. Cortey 1918) u. v. a. ge- 
héren, geht der Kernphasenwechsel mit 
dem Wirtswechsel parallel. Berberis be- 
herbergt von Puccinia Graminis, Pinus 
von Cronartium ribicola nur haploides 
Myzel. Die betreffenden Nahrpflanzen 
werden durch die Sporidien infiziert; auf 
den Myzelien entwickeln sich die Aecidien. 
Die (paarkernigen) Aecidiensporen kénnen - 
den gleichen Wirt nicht befallen. Das aus 
ihnen hervorgehende Paarkernmyzel ist 
also bei den wirtswechselnden Formen 
physiologisch anders abgestimmt als das 
Einkernmyzel; es vermag sich nur auf , bs 
Triticum (Pucc. Graminis) biw. Ribes "is. 210 (nach Buackwan aus GAU- 

. ae : ). Phragmidium violaceum Wint. 
(Cronartium ribicola) zu entwickeln und  fTeleutosporen (aus 4 Teilzellen be- 
schreitet hier zur Bildung der Uredo- und - stehend), :—3 aufeinanderfolgende 
Teleutosporen. Entwicklungsstadien. 

Wir wollen nun ganz kurz den Kern- 
phasenwechsel der sogenannten unvollstandigen Uvedinales verfolgen. 

1. -opsis-Formen. Da es sich hier nur um den Ausfall der Uredosporen 
handelt, die als Teile des Dikaryophyten im Kernphasenwechsel keine ent- 
scheidende Rolle spielen, ist zu erwarten, daB die sexuellen Prozesse iiber- 
einstimmend mit denen der Eu-Formen verlaufen. Das ist auch z. B. bei 
Puccinia Falcariae (Pers.) Fckl. der Fall. Drrrscuitac (1910) hat nach- 
gewiesen, da8 hier bei der Entwicklung der Aecidien (die typisch becherférmig 
sind und eine Pseudoperidie haben) die Kopulation (Zytogamie) in ganz 
der gleichen Weise erfolgt wie bei Phragmuidium subcorticium. Aus den Aecidio- 
sporen entwickelt sich Paarkernmyzel, das unmittelbar zur Bildung von 
Teleutosporenlagern schreitet. In den Teleutosporen findet, wie iiblich, die 
Karyogamie statt, bei deren Keimung wird die Haplophase wieder hergestellt. 


1) Ob im Paarkernmyzel der Uvredineen echte Schnallenbildungen vorkommen, 
steht noch nicht fest. Die Angaben von Voss (1903) sind nicht verwertbar. 

2) Andere Typen der Teleutosporen s. Fig. 220. : 

3) Die Teleutospore oder (wenn es sich um mehrzellige Teleutosporen handelt) 
die Teilzelle einer Teleutospore ist als Probasidie aufzufassen, das Promyzel als Epi- 
basidie (s. S. 427). Nur bei Coleosporium besteht diese Trennung nicht, da hier die 
Teleutospore durch Vierteilung unmittelbar in eine Septobasidie iibergeht. 
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Bei den wirtswechselnden Gymnosporangien, deren Aecidienform friiher 
als Roestelia hezeichnet wurde, diirfte sich die Entwicklung im Prinzip ebenso 
abspielen, wenngleich es noch nicht gelungen ist, tiber die Entstehung der 
Paarkernphase volle Klarheit zu gewinnen (KuRsSANOW 1917). Abweichungen 
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Fig. 220 (nach SAPPIN-TROUFFY aus GAUMANN). Ver- 
schiedene Typen der Teleutosporen. 1 7riphragmium 
Ulmariae (dreizellige Teleutosporen). 2 Uromyces 
striatus (einzellig). 3 Puccinia Graminis (zweizellig). 


zeigen sich bei Uromyces 
Scrophulariae (DC.)  Fekl. 
und Uvom.. Behenis Niessl. 
Kursanow (1916) stellte 
bei diesen beiden Arten fest, 
daB das Myzel, das nach 
Infektion mit Sporidien auf- 
tritt, teils aus einkernigen, 
teils aus paarkernigen Zellen 
besteht. Es zeigten sich 
Spermogonien, die stets ha- 
ploid waren, auBerdem so- 
wohl auf dem Einkernmyzel 
wie auf dem Paarkernmyzel 
Aecidien. In beiden Fallen 
gehen die Aecidiosporen aus 
typisch paarkernigen Basal- 
zellen hervor. Wahrend aber 
in letzterem Falle  paar- 
kernige Hyphen in der Aeci- 
dienanlage unmittelbar die 
Basalzellen erzeugen, findet 
im ersteren in der Aecidien- 
anlage in der oben beschrie- 
benen Weise ein isogamer 
Sexualakt statt. Der Ort, 
in dem die Paarkernphase 
entsteht, ist also bei diesen 
beiden Arten nicht fixiert. 
AuBer in der Aecidienanlage 
muB schon vorher irgendwo 
im Haplomyzel eine Kern- 
paarung stattfinden, die bis- 
her nicht aufgefunden wor- 
den ist. — Aus der Infektion 
mit Aecidiosporen geht na- 
turgemaB wieder paarkerni- 
ges Myzel hervor, das zur 
Spermogonienbildung nicht 
fahig ist, wohl aber wieder 
Aecidien, auBerdem Teleuto- 
sporen erzeugt. Diese wie- 
derholte Aecidienbildung, 


die hier die Rolle einer Nebenfruktifikation spielt und als Ersatz fiir die 
fehlende Uredosporenbildung gedacht werden kann, ist bei den Uvedinales 
im allgemeinen ziemlich selten, aber nicht auf die -opsis-Formen beschrankt. 
Sie findet sich z. B. auch bei Phragmidium subcorticium (s. BANDI 1903). 

2. Da die Brachy-Formen sich von den Hemi-Formen nur durch das 
Vorhandensein von Spermogonien unterscheiden, kiénnen wir beide gemein- 
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sam behandeln. _Das Fehlen der Aecidien bedingt notwendigerweise eine Ver- 
legung des Stadiums der Kernpaarung. An die Stelle der Aecidien treten die 
sogenannten primaren Uredolager. — Typische Brachy-Formen sind z. B. 
Phragnudium Potentillae canadensis Fr. (s. Curistman 1907), Triphragmium 
Ulmariae (Schum.) Lk. (s. Ortve 1908, Kursanow 1917, Lryprors 1924), 
Puccinia suaveolens Rostr. (OLive 1913, Kursanow 1917). Bei den beiden 
ersten haben wir einen scharf begrenzten Kernphasenwechsel. Die Kern- 
paarung findet in den jungen primiren Uredolagern statt; die primiren 
Uredosporen infizieren die Wirtspflanze von neuem; auf dem hier sich ent- 
wickelnden Paarkernmyzel entstehen sekundire Uredolager und Teleuto- 
sporensori. Das EKinkernmyzel, das aus den Sporidien hervorgeht, erzeugt 
zunichst Spermogonien. — Etwas komplizierter verlauft die Entwicklung 
bei Puccinia suaveolens. Zwar findet sich hier auch im Wirt nach der In- 
fektion durch Sporidien Kinkernmyzel, das Spermogonien bildet, auch kann 
in den primaren Uredolagern eine Kernpaarung stattfinden, doch scheint dieser 
Vorgang ziemlich selten zu sein. Meist entstehen bereits die primiren Uredo- 
sporen aus Paarkernhyphen, deren Paarkernigkeit also — wie bei Uromyces 
Scrophulariae, Urom. Behenis und anderen Formen, die wir noch kennen- 
lernen werden — im rein vegetativen 
Zustand des Myzels zustande kom- 
men mub. Das starke Uberwiegen 
des Dikaryophyten spricht dafiir, daB 
das ziemlich friih geschieht und gibt | 

Kursanow Veranlassung, zu er- PYOAITY en 7TY BY YoY ay 


wagen, ob die Spermatien vielleicht { 
sekundar durch Abspaltung haploider WH SNS W/V 
Zellen aus paarkernigen Senin . if WY i \ } 
Nachdem wir beidenH ymenomyceten Fig. 221 (nach SAPPIN-TROUFFY aus GAU- 
und Ustilagineen soleche Vorginge MANN). Thecopsora areolata, Gekeimte 
kennengelernt haben, erscheint das Teleutosporen (mit Septobasidien). 
nicht unméglich?). — Typische Hem- 
Formen sind Uromyces Alchemillae Pers. (Trvachyspora Alchemillae [Pers.] 
Fekl.) und Uvom. Ficariae Wint. Linprors (1924), dessen Angaben mit denen 
Kursanows (1917) nicht ganz iibereinstimmen, fand, dai bei Urom. Alche- 
millae die Kernpaarung der Anlage der primiren Uredosporen vorausgeht. 
Sie kann in sehr verschiedener Weise zustande kommen, worauf wir unten 
zuriickkommen werden. Bei Uvomyces Ficariae findet der Ubergang zum 
Dikaryophyten an beliebigen Stellen im vegetativen Myzel statt. 
3. Von den Mikro- (und Lepto-)Formen sind sehr viele untersucht worden. 

Da au8er den Spermatien (die bei vielen Arten fehlen) die einzige Sporenform 
die Teleutosporen und Sporidien sind, mu8 sich ihr Entwicklungsgang ver- 
hiltnismaBig einfach gestalten. Bei einer groBen Anzahl ist das Myzel haploid 
und die Kernpaarung findet im Primordium des Teleutosporensorus statt. 
Der Dikaryophyt ist hier also sehr stark verkiirzt. Hierher gehéren z. B.: 

Chrysomyxa Abietis Wint. (Kursanow 1917, Linprors 1924). 

Gallowaya pinicola Arth. (DopGE 1925). 

Puccinia fusca (Pers.) Reb. (Linprors 1924). 

P. Malvacearum Mont. (Buackman und Fraser 1906 H, Werrn 

und Lupwies 1912, Mme. Moreau 1914, Lrnprors 1924). 
P. Morthierit Koern. (Linprors 1924). 
1) Dafiir spricht auch, daS KuURSANOW in langeren Zellfolgen Kernverteilungen 


gefunden hat wie diese: 3—1—2; 2—2—1; 3—2—-1. Sie lassen auf urspriingliche Paar- 
kernigkeit und Unregelmifigkeiten bei der Querwandbildung schlieBen. 
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P. rossiana Lagh. (Kursanow 1917). 

P. transformans Ell. et Ev. (OLIVE 1908). 
Uromyces laevis Koern. (Kursanow 1917). 
U. scutellatus Lév. (Kursanow 1917). 

Bei anderen wiederum beginnt die Paarkernphase sehr frith und bildet 
den Hauptbestandteil des Pilzes. Ihre Erweiterung kann so weit gehen, dah 
die Haplophase so gut wie ausgeschaltet ist. Zu dieser Gruppe gehéren u. a.: 

Puccinia Adoxae Hedw. (BLuAckMAN und FrAsER 1906). 
. albulensis Magn. (Linprors 1924). 
. Avenariae (Schum.) Wint. (Linprors 1924). 
. asavina DC. (Kursanow 1917). 
. Buxi DC. (Moreau 1914). 
. Epilobit DC. (Linprors 1924). 
. Fergusson B. et Br. (Kursanow 1917). 
gigantea Karst. (Linprors 1924). 
. Holboelli (Hornem.) Rostr. (Linprors 1924). 
. Saxifragae Schlecht. (Linprors 1924). 
Uromyces Gageae Beck (Kursanow 1917). 
U. Scillarum (Grev.) Wint. (Brackman und Fraser 1906, I). 


Bei Puccinia asarina ist urspriinglich einkerniges Myzel in der Wirts- 
pflanze nachweisbar, das aber bald, jedenfalls lange vor der Teleutosporen- 
bildung, in einer noch aufzuklarenden Weise in Paarkernmyzel iibergeht. 
Bei Uromyces Gageae und Puccinia Fergussonii hat Kursanow kein Einkern- 
myzel finden kénnen. Die Entstehung der Paarkernphase ist auch hier un- 
bekannt, ebenso wie in den meisten anderen Fallen. Nur bei Puccinia Avenariae 
kennen wir durch Linprors den Kernphasenwechsel, der sehr bemerkens- 
wert ist. Bei der Keimung der Teleutospore entsteht ein zweizelliges Pro- 
myzel. Der diploide Kern wandert in den Keimschlauch und teilt sich hier. 
Die beiden Tochterkerne werden durch eine Querwand getrennt und erfahren 
dann eine nochmalige Teilung, der aber keine Querwandbildung folgt. 
(Die haploide Chromosomenzahl ist 4.) Es stiilpen sich jetzt vielmehr Sterig- 
men aus, die sich zu Sporidien erweitern. Diese nehmen den gesamten 
Inhalt der Promyzelzellen, also auch die beiden Kerne auf. Da nun nirgends im 
Entwicklungsgang des Pilzes Kinkernmyzel gefunden wurde, so darf man 
mit Linprors wohl annehmen, daf die-.beiden Kerne der Promyzelzellen 
baw. des Sporidiums sich durch konjugierte Teilung vermehren und dem 
Paarkernmyzel unmittelbar den Ursprung geben, obwohl das zytologische 
Verhalten des in die Wirtspflanze eindringenden Keimmyzels noch nicht unter- 
sucht worden zu sein scheint!). Der Kernphasenwechsel der Puccinia Arenariae 
wiirde danach nahezu mit dem des Hymenomyceten Hypochnus terrestris 
(s. S. 395) tibereinstimmen, der Beginn der Paarkernphase ware sogar noch 
um einen Schritt zuriickverlegt, da ja bei ypochnus terrestris jeder der 4 Kerne, 
die aus dem diploiden Basidienkern entstehen, in eine Spore wandert und erst 
das Teilungsprodukt dieses Sporenkerns den Anfang des Dikaryophyten 
bildet. In beiden Fallen ist jedenfalls die Zytogamie ausgeschaltet. Ob es 
auch Uredineen gibt, deren Kernphasenwechsel dem des Hypochnus terrestris 
véllig gleicht, bleibt zu entscheiden. Mme. Moreau (1914) vermutet es fiir 
UromycesScillarum, ohne aber einen entscheidendenBeweis dafiir beizubringen; 
méglicherweise verhalt sich auch Puccinia Adoxae so, bei der BLACKMAN 
und Fraser (1906) zweikernige Sporidien fanden. Da aber bei den Hymeno- 

1) Puccinia Arenariae scheint eine ziemlich vielgestaltige Art zu sein. Jedenfalls 


findet sich der von LinpFors beschriebene Entwicklungsmodus nicht bei all F : 
GROVE (1913) hat vierzellige Promyzelien gesehen. : pate 
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myceten zweikernige Basidiosporen, aus denen haploides Myzel entsteht, 
eine nicht seltene Erscheinung sind, mu8 man mit derlei Analogieschliissen 
sehr vorsichtig sein. . 

4. Von den Endo-Formen soll hier nur Endophyllum Sempervivi (Alb. 
et Schw.) de Bary erwahnt werden, das von Horrmann (1912) eingehend unter- 
sucht worden ist. Das ausschlieBliche Vorkommen von Spermogonien und 
Aecidien hat zu einer Verlagerung der bei allen anderen Formen streng an 
die Teleutospore geketteten Karyogamie und Reduktionsteilung gefiihrt. 
Der Entwicklungsabschnitt, der bei den Eu- und -opsis-Formen zwischen 
Aecidio- und Teleutospore eingeschaltet ist, ist ausgefallen), das Promyzel 
ist gewissermaSen unmittelbar an dieAecidiospore herangeriickt, die funktionell 
zur Teleutospore geworden ist. Die Kernpaarung (Zytogamie) findet an der 
Basis der Aecidiumanlage statt. In der Aecidiospore findet die kurze Paar- 
kernphase mit der Karyogamie ihren Abschlu8. Die heterotypische Teilung 
des diploiden Kerns findet gewéhnlich statt, ehe die Aecidiospore keimt. 
Die beiden Kerne wandern dann in den Keimschlauch. Das Endergebnis 
ist ein vierzelliges Promyzel mit 4 (haploiden) Sporidien, die bei der Infektion 
des Wirts Einkernmyzel erzeugen. Auf andere Endo-Formen werden wir 
unten zu sprechen kommen. 

Ich begniige mich mit dieser kurzen Aufzihlung einiger herausgegriffener 
Beispiele unter Hinweis auf die ausfithrliche Darstellung Giumanns (1926), 
die alles Wissenswerte iiber die Entwicklungsgeschichte der verschiedenen 
Fruchtformen enthalt?). 

Wir wenden uns nun zunachst der Frage der Geschlechtsdiffe- 
renzierung zu. Der oben (S. 444) kurz geschilderte Vorgang der Kernpaarung 
entspricht dem Typus, den zuerst Curistman (1905) eingehend fiir Phrag- 
midium speciosum (Fr.) Cke. beschrieben hat, und der seitdem bei einer groBen 
Anzahl von Formen wiedergefunden worden ist?). Die beiden parallel und 
senkrecht zur Oberflaiche des infizierten Organs angeordneten, oft ein wenig 
angeschwollenen palisadenartigen Zellen, die miteinander kopulieren, zeigen 
keine morphologische Verschiedenheit und beteiligen sich in gleicher Weise 
am Kopulationsproze$. Es handelt sich also um typische Isogamie. Diese 
Isogamie ist wohl die haufigste, aber nicht die einzige Form der Kopulation. 
Bei Phragmidium violaceum Wint., bei dem Brackman (1904) die Kernpaarung 
zuerst gefunden hat, verlauft der ProzeB anisogam: zwischen zwei benachbarten 
Zellen entsteht eine enge Membranperforation, durch die der Kern von der 
einen in die andere hiniiberschliipft. Die Annahme Curistmans, daB es sich 
hierbei um pathologische Vorgainge handelt, lat sich nicht mehr halten, 


die Zndo-Formen als primitive ansehen wollte. Mit der Mehrzahl der anderen Unter- 
sucher glaube ich jedoch, da®B sie allgemein abgeleitete Typen sind. ‘ ; : 

2) Auf den Generations wechsel der Uredinales will ich hier nicht weiter ein- 
gehen. Man kann im Zweifel sein, ob man dem Aecidium und dem Promyzel den Cha- 
rakter einer Generation zuerkennen soll. Fiir das Promyzel méchte ich das jedenfalls 
nicht tun, da man dann schlieBlich auch die Basidien der Autobasidiomyceten und die 
Asci als eigene Generation auffassen miiBte. Das Freiwerden der Teleutosporen, das 
man zugunsten einer selbstindigen Promyzelgeneration anfiihren kénnte, findet sich ja 
nur bei einem Teil der Rostpilze. 

3) Z. B. bei Chrysomyxa Abietis Wint. (KURSANOW 1917), Coleosporium Euphrasiae 
(Schum.) Wint. (LinpFors 1924), Cronartium ribicola Kd. Fisch. ({CoLLEY 1918), Galio- 
waya pinicola Arth. (DODGE 1925), Gymnoconia interstitzalis (Schlecht.) Leg. (CHRISTMAN 
1905), Melampsora Lini (Pers.) Desm. (FROMME 1912), Mel. reticulatae Blytt (LINDFORS 
1924), Mel. Rostrupii Wagn. (BLACKMAN und FRasER 1906, Il), Phragmidium Potentillae 
canadensis Diet. (CHRISTMAN 1907), Puccinta claytoniana Peck (FROMME 1914), Pucc. 
Tragopogi (Pers.) Cda. (LinDFoRS 1924), Pucc. Violae (Schum.) DC. (Mme. MorEav 1914), 
Uromyces Caladii Karl, (CHRISTMAN 1905). 
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nachdem BrackMAN und Fraser (1906, II) die gleiche Art der Kernpaarung 
auch bei anderen Formen (Uvomyces Poae Rabenh. und Puccima Poarum 
Niels) festgestellt haben und Wersrorp (1915) anlaBlich der Nachunter- 
suchung von Phragnidium violaceum iiberzeugende Argumente dafiir_bei- 
eebracht hat, daB es hier ein normaler Vorgang, und zwar der einzige Modus 
des Zustandekommens der Paarkernphase ist. Spiter ist dann bei mehreren 
Arten (besonders bei Tviphragmium Ulmariae [Schum.] Lk. und Uromyces 
Alchemillae Pers. — s. Kursanow 1917 und Linprors 1924) eine hoch- 
eradige Variabilitat des morphologischen Bildes der Zytogamie gefunden 
worden: sowohl der Brackmansche und der Curistmansche Typus sind hier 
vertreten als auch Ubergange zwischen beiden und andere Modi der Kopulation. 

Infolge ihrer von der der vegetativen Hyphen abweichenden Gestalt 
hat man die kopulierenden Zellen vielfach als differenzierte Gameten an- 
gesehen. BLACKMAN (1904) betrachtet bekanntlich bei Phragmidium violaceum 
die Zelle, in die der Kern eintritt als weibliche; er homologisiert sie mit einem 
Karpogon, als dessen Trichogyne er die ihr aufsitzende sterile Zelle ansieht. 
Die urspriinglichen mainnlichen Gameten sind nach BLacKMAN die Spermatien. 
Sie sind funktionslos geworden und ersetzt durch vegetative Zellen, die ihre 
Kerne in die weibliche Zelle abgeben. Infolgedessen hat auch die Trichogyne 
ihre Funktion eingebiiBt und ist nur noch als degenerierende sterile Zelle 
erhalten geblieben. Nimmt man diese Vorstellung an, so ware die Zytogamie 
von Phragmidium violaceum urspringlich aus einem oogamen Akt hervor- 
gegangen, der jetzt ersetzt worden ist durch einen im mannlichen Geschlecht 
apogametischen, im weiblichen gametischen ProzeB. Der Curistmansche 
Modus wiirde dann als isogame Kopulation zweier weiblicher Zellen, also 
Parthenogamie aufzufassen sein. Daneben gibt es nun zweifellos Faille, 
in denen die Kopulanten durchaus den Charakter vegetativer Zellen bewahrt 
haben, also keinerlei geschlechtliche Differenzierung erkennen lassen. Das ist 
z. B. die Regel bei Puccinia Caricis Rebent. (KursaANnow 1917) und Endo- 
phyllum Sempervivt (Alb. et Schw.) de Bary (Horrmann 1912), es kommt vor 
bei Uromyces Alchemillae Pers. (LINDFoRS 1924) und diirfte sich bei all den 
oben erwahnten Mzkyvo-Formen finden, bei denen die Paarkernphase in ihrer 
Entstehung nicht an das Primordium des Teleutosporensorus gekettet ist, 
sondern irgendwo im vegetativen Haplomyzel zustande kommt. 

Die Stellungnahme zu Brackmans Auffassung hingt wesentlich davon 
ab, ob man die Bedeutung der Spermogonien als ehemalige mannliche Ge- 
schlechtsorgane anerkennt oder nicht. DaB die Spermogonien vollig funktions-. 
lose Uberbleibsel sind, ist wenig wahrscheinlich. Dagegen spricht ihre weite 
Verbreitung, der Umstand, daB sie bei den meisten Arten im morphologischen 
Bild keinerlei Riickbildungserscheinungen zeigen, die auffallende Duft- 
entwicklung bei Puccinia suaveolens Rostr., Gymnoconia Rosae (Barel.) Liro 
und andere Arten. Ihre geringe Keimungsfihigkeit ist kein Gegenargument. 
Wir kennen sehr viele Pilzsporen, deren Keimung im Experiment bisher nicht 
erzielt werden konnte, iiber deren Bedeutung als Verbreitungsmittel in der 
Natur aber kein Zweifel besteht. Jedenfalls sind wir vorlaufig nicht berech-. 
tigt, den Spermatien jegliche Fahigkeit zur Fortpflanzung der haploiden 
Myzelien abzusprechen. Sicher ist aber, daB diese Fortpflanzung, wenn sie 
stattfindet, eine ungeschlechtliche ist und die Frage ware dann, ob das eine 
sekundar, durch Funktionswechsel erworbene Eigenschaft oder eine primare 
Funktion ist. Nimmt man, wie Giumann (1926) das z. B. tut, das letztere 
an, dann wird man auch der Deutung der fertilen und sterilen Zellen in der 
Aecidiumanlage als weibliche Elemente skeptisch gegeniiberstehen miissen, 
und sich den Argumenten, die Kursanow (1917) fiir deren vegetative Natur 
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antiihrt, nicht verschlieBen kénnen. Von diesem Standpunkte aus wiirden 
also alle Sexualakte der Uredineen in den Rahmen der Somatogamie fallen, 
die sich in isogamer und anisogamer Form auBern wiirde. ; 

Die ganze Frage ist bisher hauptsichlich von phylogenetischen Gesichts+ 
punkten aus diskutiert worden, die uns hier nicht weiter zu beschaftigen haben. 
Ich will nur kurz bemerken, daB ich mich in dieser Beziehung im groBen und 
ganzen der Auffassung JancuEns (1923) anschlieBe, der den Anschlu8 der 
Uredinales bei den Auriculariales sucht. Wir werden gleich sehen, daB man 
auch von der experimentellen Seite her Anhaltspunkte zur Beurteilung des 
Problems gewinnen kann. 

Die geschlechtliche Fortpflanzung der Uredinales darf in’ mehrfacher 
Beziehung ein besonderes Interesse beanspruchen. Einmal ist bemerkens- 
wert die mangelhafte Fixierung der einzelnen Teilvorginge des Sexualaktes 
an bestimmte Entwicklungsstadien des Pilzes und das auBerordentlich ver- 
schiedene Langenverhaltnis von Haplo- und Diplophase, das wir in der Gruppe 
finden. DaB bei den Brachy- und Hemi-Formen die Kernpaarung an der 
Basis der primiren Uredosori stattfindet, ist ohne weiteres zu verstehen, 
da diese den Aecidienanlagen entsprechen. Ebenso ist die Verschiebung auf 
das Primordium des Teleutosporensorus bei den Mikvo-Formen begreiflich. 
AuBerdem entsteht aber, wie wir sahen, recht hiufig die Dikaryophase an 
beliebigen Stellen des vegetativen Myzels. Das erweckt den Eindruck einer 
primitiven Erscheinung, denn wir finden das gleiche bei den Auriculariales 
und Autobasidiomyceten. — Auffallender ist die Verschiebung der Karyogamie 
und Reduktionsteilung, die gewissen Endo-Formen durch Ausfall der Teleuto- 
sporen aufgezwungen worden ist. Tatsachlich sehen wir ja, wie schon friher 
betont wurde, ganz allgemein im Pflanzenreich ein auSerordentlich zahes 
Festhalten der Reduktionsteilung an ganz bestimmten Entwicklungsstadien. 
Als Beispiel dafiir, daB in nicht allzuferner Zeit eine Verschiebung der Reduk- 
tionsteilung auf ein anderes Stadium stattgefunden hat, sind mit Sicherheit 
wohl nur die Rhodophyceen zu nennen, nachdem der vielzitierte Fall der 
Diatomeen neuerdings etwas zweifelhaft geworden ist. Bei den Uvedineen 
hat sich nun die Riickverlegung der Karyogamie von der Teleutospore in die 
Aecidiospore mehrfach abgespielt, wie die ganz zweifellos polyphyletische 
Entstehung des Endo-Typus (s. F. Morrav 1920) beweist; ja es scheint so, 
als wenn bei Gymnoconia interstitialis (Schlecht.) Lagerh. diese Riickent wick- 
lung gerade im Gange befindlich sei (s. ARTHUR 1917). Von diesem Rubus 
bewohnenden Pilz kennen wir Spermogonien, Aecidien (Caeoma) und Teleuto- 
sporen. Im ,,normalen‘‘ Entwicklungsgang findet die Kernpaarung an der 
Basis des Caeoma statt. Die Aecidiosporen keimen mit Keimschlauch und 
erzeugen ein paarkerniges Myzel, aus dem die Teleutoform (Puccinia Peckiana 
Howe) hervorgeht. (Der Zusammenhang ist experimentell festgestellt worden 
von TRANZSCHEL 1893, Curnron 1895, Linprors 1918.) Daneben kommt 
nun in der Natur eine abgekiirzte, zu selbstandiger Entwicklung fahige Form 
vor, die nur Aecidien oder Aecidien und Spermogonien erzeugt und in der 
Literatur als Caeoma nitens Schw. oder (mit ArtHur) als Kunkelia nitens 
Arth. bezeichnet wird. Die Aecidien keimen hier nach dem Typus der Endo- 
Formen, also mit Promyzelien (Septobasidien). In Nordamerika ist die 
langzyklische Form (Gymnoconia) auf die kalteren, Kunkelia auf die warmeren 
Gebiete beschrankt, was sich ékologisch wohl verstehen laBt: die klimatischen 
Bedingungen der Standorte von Kunkelia machen widerstandsfaihige Ruhe- 
stadien, wie sie in den Teleutosporen gegeben sind, entbehrlich. Die Trennung 
ist allerdings keine ganz strenge. Auch die Héhenlage des Standorts und der 
Wirt spielen mit (Naheres bei Dopce 1923, TF): 
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Was nun dafiir spricht, da® der Ubergang von der langzyklischen zur 
kurzzyklischen Form noch im Werden begriffen ist, ist folgendes: KUNKEL 
(1920) und Dopax (1923, I) haben intermediare Zustinde gefunden; auf 
Gymnoconia-Myzel wiesen sie Aecidien nach, deren Sporen mit Promyzel 
keimen. Die naihere Untersuchung der Kunkelia hat ferner gezeigt, dab 
hier groBe Mannigfaltigkeit herrscht, die darauf schlieBen laBt, daB der Typus 
noch nicht fixiert ist. Insbesondere sind die Vorbedingungen fiir den Kintritt 
der Karyogamie in der Aecidiospore noch nicht iiberall geschaffen. KunKEL 
(1914) hat zwar Kernkopulation angegeben, doch verlief in seinem Material 
die Promyzelbildung etwas abweichend von dem normalen Modus, so dab 
Donee (1926) an der Richtigkeit der Angaben Zweifel auBert. In DopGEs 
Material (1926) trat jedenfalls keine Karyogamie auf. Nach normaler Kern- 
paarung im Primordium des Caeomas beobachtete Doper das Auftreten 
zweikerniger Aecidiosporen. Nachdem diese einen Keimschlauch getrieben 
haben, wandern beide Kerne in denselben ein und teilen sich hier alsbald. 
Dann wird eine Querwand gebildet; die Kerne verteilen sich so, daB jeweils 
ein Paar Schwesterkerne in eine Zelle zu liegen kommt. Zwei weitere Wande 
trennen die beiden Schwesterkerne. Jede der 4 Promyzelzellen erzeugt 
darauf ein Sporidium, in das der Kern einwandert. Wir haben also hier 
den bemerkenswerten, schon friiher von Sapprn-Trourry (1896) fiir eine 
Form von Endophyllum Euphoribiae silvaticae DC. und von Marre (1900) fiir 
eine Form von End. Sempervivi (Alb. et Schw.) de Bary festgestellten Fall, 
da8 von den beiden Teilvorgingen des Sexualaktes (Zyto- und Karyogamie) 
nur der erste realisiert ist. Die Kerne des Kernpaares trennen sich wieder, 
ohne zu verschmelzen, und zwar gerade an der Stelle, an der man erwarten 
sollte, daB sie kopulieren (s. auch Moreau 1917, II). Diese Kunkelia ist also 
in gewissem Sinne das Gegenstiick zu Puccinia Arenariae, bei der, wie wir 
sahen, die Zytogamie weggefallen ist, Karyogamie aber stattfindet. 

Da8 auch in der Gattung Endophyllum verhaltnismaBig labile Zustainde 
herrschen, geht daraus hervor, daB Horrmann (1912) bei seinen Unter- 
suchungen an End. Sempervivi Karyogamie und Reduktionsteilung fand 
(s. oben S. 449), wahrend Marre aufer der eben erwahnten Form noch eine 
andere gefunden hat, deren Aecidiosporen nicht mit einem Promyzel, sondern 
mit einem Keimschlauch keimen (var. aecidioides). Marre vermutet, daB diese 
Form das Aecidienstadium einer langzyklischen Uvedinee ist, die also zu 
dem kurzzyklischen Endophyllum Sempervivi in demselben Verhaltnis stehen 
wiirde wie Gymnoconia interstitialis zu Kunkelia nitens. 

Damit ist jedoch die Mannigfaltigkeit noch nicht erschépft. Bei Endo- 
phyllum V alerianae tuberosae fand Marrx (1900) ebenfalls paarkernige Aecidio- 
sporen. Die Riickkehr zur Haplophase findet hier aber dadurch statt, daB ein 
Kern des Paares degeneriert. — Dazu kommt weiter, daB gerade bei den Endo- 
Formen ein volliger Ausfall der Diplophase, also — wenn man so will — par- 
thenogenetische Entwicklung mehrfach beobachtet worden ist. Moreau 
hat das zuerst bei einer Form von Endophyllum Euphorbiae silvaticae (,,Endo- 
phyllum uninucleatum) beobachtet (1911, 1914, 1917, Il; 1919). Der ha- 
ploide Kern der Aecidiospore teilt sich bei der Keimung in 4, die sich auf die 
4 Promyzelzellen ,und Sporidien verteilen. Nach Porrautt (1913, 1915) 
kommen bei End. Centranthi rubri Poir. ebenfalls einkernige Aecidiosporen 
vor, die aber ein nur zweizelliges Promyzel hervorbringen. Der haploide Kern 
teilt sich also nur einmal. Dasselbe fand Doner (1924, 1926) bei einer Form 
von Kunkelia nitens. — Ebenso wie bei den Hymenomyceten (s. diese) kommen 
also auch bei den Uredineen haploide Basidien mit 4 und solehe mit 2 Sporen 
vor. SchlieBlich mu noch hervorgehoben werden, daB Kursanow (1917) 
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bei Ochropsora Sorbi (Owd.) Diet. (Aecidium leucospermum DC.) und Puccinia 
Pruni spinosae Pers. (Aecidium punctatum Pers.) neben normalen, zweikernigen 
einkernige (haploide) Aecidiosporen, Oxtve (1911) bei der Mikro-Uredinee 
Uromyces vudbeckianus Arth. haploide Teleutosporen gefunden hat. 

Diese parthenogenetischen Formen sind das eine Extrem, bei dem es 
zur volligen Ausschaltung der Diplophase gekommen ist. Das Gegenstiick 
(fast véllige Ausschaltung der Haplophase und vollstindiges Uberwiegen 
der Paarkernphase) haben wir schon oben in Puccinia Arenariae kennen- 
gelernt. Hier kommt es allerdings noch zur Kernkopulation und periodischen 
Wiederherstellung des Dikaryophyten. Es ist aber wahrscheinlich, daB es 
auch Uredineen gibt, die sich nur durch Uredosporen fortpflanzen und standig 
in der Paarkernphase verharren (vgl. hierzu C. A. Lupwie 1914). 

Nachdem wir wissen, daB bei gewissen getrenntgeschlechtigen Hymeno- 
myceten haploide Myzelien zur Fruchtkérperbildung schreiten kénnen, in 
denen sich haploide Basidien entwickeln, entsteht die Frage, ob es berechtigt 
ist, in den parthenogenetischen Formen von Endophyllum und Kunkelia be- 
sondere Rassen zu sehen, oder ob es sich hier auch nur um isolierte Haplonten 
getrenntgeschlechtiger Uvedineen handelt. lLinprors (1924) und DonGE 
(1924, 1926) haben diese Frage schon aufgeworfen. Sie fiihrt uns zur Be- 
handlung der Geschlechterverteilung bei den Uredineen. ct 

Wenn die vorliegenden zytologischen Angaben zuverlissig sind, ist 
anzunehmen, dai es eine ganze Reihe gemischtgeschlechtiger Arten gibt. 
Schon Biackman (1904) fiihrt fiir Phragmidium violaceum an, dai die Paar- 
kernphase hier durch Uberwandern eines Kerns aus einer Zelle in eine andere 
Zelle der gleichen Hyphe zustande kommen kann. Derlei Angaben gibt es in 
der Literatur mehrere. Ich nenne noch Phragm. subcorticium (Mme. Moreau ~ 
1914), Tviphragmium Ulmariae (Linprors 1924), Puccinia suaveolens (KurR- ~ 
sanow 1917) und Pucc. rossiana (Kursanow 1917). Sie bediirfen alle der 
experimentellen Bestatigung, denn wir wissen nicht sicher, ob die Kernpaare, 
deren Kerne von Zellen derselben Hyphe stammen (was bei all den erwahnten 
Formen jedenfalls nicht die Regel ist), sich auch wirklich konjugiert teilen 
und reproduktionsfahiges Paarkernmyzel ergeben. So wissen wir bis heute 
nicht sicher, ob Monézie bei den Uvedinales vorkommt. Der Weg, die Frage 
zu entscheiden, ist durch die vorliegenden experimentellen Untersuchungen 
an anderen Pilzen vorgezeichnet. Man muB8 Infektionsversuche mit isolierten 
Sporidien (Basidiosporen) machen. Das hat kiirzlich Crarcim (1927) mit 
Puccinia Helianthi Schwein. (einer Eu-Puccinia) getan. Er erhielt aus Ein- 
spormyzelien zunichst nur Spermogonien. Kamen zwei Infektionspusteln, 
die von einer Basidiospore ausgingen, miteinander in Bertihrung, so traten 
innerhalb 2 Wochen in etwa 50% der Falle Aecidien mit zweikernigen Aecidio- 
sporen auf. Das spricht unbedingt dafiir, dab zum Zustandekommen der 
Kernpaarung die Kopulation von Hyphen verschiedenen Ursprungs ndétig 
ist. Wir diirfen ferner aus dem Zahlenverhaltnis der beiden Sporidiensorten 
(das nach dem Ausfall des Versuchs 1:1 sein mu) schlieBen, daB der diploide 
Kern in sich die beiden fiir das Zustandekommen der Kopulation mahgeben- 
den Faktoren vereinigt, und daB diese (wie bei den Hymenomyceten und 
Ustilagineen) bei der Reduktionsteilung getrennt werden, so daB 2 der Sporen 
einer Basidie (eines Promyzels) den einen, die iibrigen’ beiden den anderen 
Faktor erhalten. 

Craicie hat nun weiter festgestellt, daB von den haploiden (auf eine 
Basidiospore zuriickgehenden) Infektionspusteln etwa 60% sich nicht wesent- 
lich verandern, auch wenn sie 6 Wochen alt werden; d. h. sie bilden nur 
Spermogonien, nie aber Aecidien. In den iibrigen 40% traten dagegen nach etwa, 
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3 Wochen Aecidien von 4uBerlich normaler Beschaffenheit auf, deren Aecidio- 
sporen sich aber wenigstens zum Teil’) als einkernig erwiesen. ’ 
Was fiir Puccinia Helianthi gilt, diirfte auch fiir viele andere Uredineen 
zutreffen. Craig hat bisher nur noch Puccinia Graminis daraufhin unter- 
sucht und hier ahnliche Verhiltnisse gefunden. Wir haben also sicher bei einer 
ganzen Reihe von Rostpilzen mit einer genotypischen Trennung von (+-) und 
(—) Myzelien zu rechnen, die erst beim Zusammenkommen den Dikaryophyten 
bilden kénnen. Es bleibt dabei noch zu untersuchen, ob dieses Zusammen- 
kommen an sich die Bildung der Aecidienanlage (wo die Kernpaarung ja ge- 
wohnlich stattfindet) auslést, oder ob zu deren Entstehung besondere Be- 
dingungen erforderlich sind, die ihrerseits erst den durcheinanderwachsenden 
(+) und (—) Hyphen die Stimmung zur Kopulation aufpragen. 
Unter Zugrundelegung von Craicies Ergebnissen gewinnen wir vom 
Entwicklungsgang einer didzischen Eu-Uredinee folgendes Schema: 
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Nach den Versuchen Craters ist es méglich, daB die oben besprochenen 
haploiden Formen von Endophyllum und Kunkelia einfach durch Isolierung 
von Hinkernmyzelien entstanden sind. Es ware danach also nicht berechtigt, 
von einer var. uninucleata des Endophyllum Euphorbiae silvaticae zu sprechen 
oder gar aus der haploiden Form eine besondere Art zu machen. Die Ent- 
scheidung kann aber auch hier erst der Versuch bringen; es ist jedenfalls 
merkwiirdig, ‘daB gerade bei den Endo-Formen das Auftreten haploider 
Aecidien verhaltnismaBig so oft beobachtet worden ist, und zunachst nicht 
einzusehen, weshalb gerade hier die Chancen fiir das Zusammenkommen 
der (++) und (—) Myzelien so viel geringer sein sollten als bei anderen Gat- 
tungen. 

Weiter geben uns Craicgies Untersuchungen gewisse Anhaltspunkte 
fiir die Auffassung der Spermogonien. Es hat sich namlich gezeigt, daB sowohl 
(+) wie (—) Myzelien isoliert Spermogonien bilden. Wenn (+) und (—) 
eine Geschlechtsverschiedenheit bedeutet und wenn BLACKMANS Auffassung, 
nach der die Spermogonien minnliche Organe sind, zutrifft, dann sollte man 
erwarten, da nur eine Sorte der Myzelien zu ihrer Erzeugung fahig ist. 
Von den beiden ,,Einkernrassen‘‘ der Kunkelia nitens, die DopcE (1926) 
untersucht hat, fehlten auch bei einer die Spermogonien; bei der anderen 
waren sie aber neben den haploiden Aecidien vorhanden. Wenn, was aller- 


myzel 


; 1) CRAIGIE sagt: ,,In at least some of these aecia the aeciospores are uninucleate.“ 
Hieraus ist leider nicht sicher zu entnehmen, ob nur ein Teil untersucht wurde und 
diese alle einkernig waren, oder ob unter den untersuchten auch paarkernige gefunden 


wurden. Nach Punkt 7 der Schlu8folgerungen, die CRAIGIE zusammenstellt, ist ersteres 
anzunehmen. 
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dings noch zu priifen ist, die Zytogamie bei Puccinia Helianthi nach dem 
Curistmanschen Modus vor sich geht, dann wiirde Buackmans Annahme 
vom weiblichen Charakter der ,,fertilen‘t (kopulierenden) Zellen eine weitere 
Schwierigkeit entstehen. Man miiBte dann annehmen, da sowohl (++) wie 
(—) Myzel weibliche Zellen produzieren kann. Es bliebe in diesem Falle 
nur der Ausweg, Puccinia Helianthi trotz der genotypischen Trennung in 
(++) und (—) Myzelien fiir monézisch zu erklaren und Selbststerilitit zu postu- 
hieren. Die fiir die Selbststerilitét ma8gebenden Faktoren miiBten nach dem 
monohybriden Schema spalten. Bei der Annahme der Somatogamie und der 
Deutung der Spermogonien als vegetativer Vermehrungsorgane kinnte 
dagegen der (+-) und (—) Charakter der Haplomyzelien ein Ausdruck ge- 
schlechtlicher Verschiedenheit (genotypisch bedingter, physiologischer Ge- 
Schlechtsdifferenzierung) sein. Mehr oder weniger wird es immer Ansichts- 
sache bleiben, wie man diese Frage, auf deren Erérterung wir spater kurz 
zuriickkommen werden, beantworten wird. 

Die Méglichkeit, bei den Uvedineen mit isolierten Sporidien zu arbeiten 
und der Nachweis genotypischer Verschiedenheit der Haplomyzelien eréffnen 
die Aussicht, verschiedene wichtige Fragen der Lésung naher zu bringen. 
Das Spezialisierungsproblem wird dadurch manche Férderung erfahren 
kénnen. Dopee (1926) hat bereits darauf hingewiesen, daB eine Kreuzung 
der (langzyklischen) Gymnoconia mit der (kurzzyklischen) Kunkelia wichtige 
Ergebnisse verspricht. Fiir die Entscheidung der gegenwartig sehr aktuellen 
Frage schlieBlich, ob die Reduktionsteilung beim ersten oder zweiten Teilungs- 
schritt erfolgt (s. diesen), sind die Uvedineen geradezu ideale Objekte, da wir 
tiber den Verlauf der Kernteilungen im Promyzel und vor allem iiber -die 
Verteilung der 4 Kerne genau Bescheid wissen. 

Erscheinungen, die der Polyspermie entsprechen, sind bei den 
Uredineen sehr verbreitet. Fast alle Untersucher geben an, Ketten von drei- 
oder auch vierkernigen Zellen in Aecidien oder den ihnen entsprechenden Ge- 
bilden gesehen zu haben. Beispiele hierfiir sind: Chrysomyxa Abtetis Wint. 
(Kursanow 1917, Lrnprors 1924), Cronartium ribicola Fisch. (Cottey 1918), 
Gallowaya pinicola Arth. (DopeE 1925), Melampsora Lint (Pers.) Desm. 
(Fromme 1912), Phragmidium subcorticium (Schr.) Wint. (Mme. Moreau 1914), 
Puccinia claytoniana Peck (FRomME 1914), P. Epilobit DC. (Linprors 1924), 
P. Poarum Niels (BuackmMan und Fraser 1906, Il), P. Podophylla Schw. 
(CuRIstMAN 1907), P. suaveolens Rostr. (Kursanow 1917; hier Uredosporen 
mit bis 7 Kernen), P. Violae (Schum.) DC. (Fromme 1914), Uromyces scutel- 
latus (Schr.) Wint. (Kursanow 1917). Uber das Schicksal dieser dreikernigen 
Aecidio-(Uredo-, Teleuto-)sporen sind wir nur in den wenigsten Fallen unter- 
richtet, insbesondere wissen wir nicht, ob durch Karyogamie triploide Zygoten- 
kerne entstehen, und wie sich dieselben eventuell bei der Reduktionsteilung 
verhalten. Es scheint, da8 haufig eine Regulierung (Riickkehr zur Diploidie) 
durch Kerndegeneration eintritt (s. Mornau 1919). DopcE (1926) hat die 
Keimung drei- und mehrkerniger Aecidiosporen bei Kunkelia mitens vertfolgt 
und gefunden, da8 die Kerne im Keimschlauch sich alle teilen. Es kann dann 
zur Entwicklung eines Promyzels kommen, das aus doppelt soviel Zellen be- 
steht als urspriinglich Kerne in der Aecidiospore vorhanden sind; dement- 
sprechend werden auch doppelt soviele Sporidien gebildet. Haufig wird 
aber die Zellenzahl durch Kerndegeneration herabgemindert. Der Fall darf 
nicht verallgemeinert werden, weil die von DopcE untersuchte Kunkela 
gleich der oben erwahnten paarkernigen nicht zur Karyogamie befahigt ist. 
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Die bisher vorliegenden Beobachtungen iiber die geschlechtliche Fort- 
pflanzung der Thallophyten haben uns trotz ihrer sich auf Schritt und Tritt 
zeigenden Liickenhaftigkeit mit Erscheinungen von einer Mannigfaltigkeit 
bekannt gemacht, wie sie sich sonst in keiner Organismenklasse findet. Viele 
Tatsachen stehen noch mehr oder weniger unvermittelt nebeneinander; 
kiftige Forschungen auf dem Gebiete werden wahrscheinlich noch manche 
Uberraschung bringen. So scheint zu einer theoretischen Gesamtverarbeitung 
des Stoffes von allgemeinen Gesichtspunkten aus die Zeit noch nicht ge- 
kommen. Ich beschrinke mich deshalb darauf, zusammenfassend nochmals 
einige Erscheinungsgruppen herauszuheben. 

Das, was wir geschlechtliche Fortpflanzung nennen, besteht in einer 
Folge von Einzelvorgingen, die sich im grofen und ganzen folgendermafen 
charakterisieren lassen: Zunaichst kommt es zur Differenzierung und Reifung 
derjenigen Elemente, die spiter zur Kopulation schreiten (Kopulanten). 
Je nach ihrer Beschaffenheit wird auf verschiedenen Wegen (Chemotaxis, 
Chemotropismus, Chemomorphose usw.) erreicht, daB sie zasammenkommen. 
Dann findet als erster Akt des Sexualvorgangs eine Zytogamie (Plasmogamie) 
statt, der friiher oder spater (eventuell unter Zwischenschaltung zahlreicher 
Kern- und Zellgenerationen) als zweiter Akt die Karyogamie folgt. AuBerlich 
finden damit die Geschlechtsvorgange ihren Abschlu8. Nicht minder wichtig 
sind aber die Prozesse, die der Karyogamie folgen. Die Diplophase, die mit 
dem Zusammenkommen der beiden Geschlechtskerne beginnt, besteht in 
einem mehr oder weniger lockeren Zusammenliegen der beiderlei Kernbestand- 
teile (die oft fiir lange Zeit nicht einmal innerhalb einer Kernmembran ver- 
einigt sind)'). Erst wenn die Vorginge einsetzen, die zur Rekonstruktion 
der Haplophase fiithren (im Synapsisstadium der Reduktionsteilung), findet 
in Gestalt der Chromosomenkonjugation eine engere Verbindung der Kern- 
elemente statt, der dann unmittelbar die Herabsetzung der Chromosomen- 
zahl auf die Hialfte folgt. 

Nicht alle diese Vorginge sind als wesentliche Kriterien der geschlecht- 
lichen Fortpflanzung?) anzusehen. Um das zu verstehen, miissen wir uns zu- 
nichst mit den verschiedenen Differenzierungsformen der Kopulanten be- 
schaftigen. 

Besonders differenzierte, einkernige Zellen, die miteinander zu einer 
Zygote verschmelzen (Beispiele: Ulothrix, Spirogyra, Cutleria, Fucus, Olpi- 
dium Viciae, Monoblepharis), nennen wir Gameten. Die Gametenfusion 
(Gametogamie) ist jedoch nicht die einzige Form der Kopulation oder rich- 
tiger der Zytogamie (von der Karyogamie sehen wir vorlaufig ab). Wir haben 

1) Daf dieser Umstand nicht sehr wesentlich ist, beweist die Tatsache, da’ Di- 
karyophyten mit zwei genotypisch verschiedenen Kernen Dominanzerscheinungen zeigen 
kénnen (8. ZATTLER, 1924). 

2) Da Fortpflanzung haufig mit Vermehrung verwechselt wird, sei nachdriicklich 
hervorgehoben, daS beide Begriffe durchaus nicht identisch sind. Wir kennen eine 
ganze Reihe Fille geschlechtlicher Fortpflanzung, die zur Verminderung der Organ ismen- 


zahl fihren, die dann, damit die Art sich erhalten kann, in irgendeiner Weise kom- 
pensiert werden muf. 
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viele Falle kennengelernt, in denen es nicht zur Ausgliederung von Gameten 
kommt, wo vielmehr die Differenzierung auf dem Stadium der Bildung von 
Gametangien stehen bleibt, die als solche miteinander kopulieren (Ga- 
metangiogamie; Beispiele: Mucoraceen, Albugo Bliti, Pyronema). Bekannt- 
lich nennt man die Gametangien in diesem Falle auch Zéinogameten, 
ihr Kopulationsprodukt Zinozygote. SchlieBlich kommt es auch vor, 
daB die Kopulanten gar keine Differenzierung als Geschlechtszellen auf- 
weisen, sich also von somatischen Zellen nicht unterscheiden. Die Kopulation 
verlauft also dann apogametisch; wir nennen den Vorgang Somatogamie 
(Beispiel: Hymenomyceten). 

Zwischen diesen drei Typen, von denen der erste fiir die Algen, die beiden 
anderen fiir die Pilze charakteristisch sind, gibt es Uberginge. Bei Sapro- 
legnia finden wir beispielsweise eine Kombination von Gametogamie und 
Gametangiogamie: in den weiblichen Geschlechtsorganen (Oogonien) werden 
Gameten (Hier) entwickelt, wihrend im Antheridium eine entsprechende 
Ausgliederung mannlicher Gameten unterbleibt. Als Beispiel fiir den um- 
gekehrten Fall kann Collema angefiihrt werden. Hier werden Ascogone, 
also Q Gametangien, durch Spermatien befruchtet. Ebenso lassen sich wohl 
die Vorgange bei den Laboulbeniaceen auffassen. Bei Ascobolus carbonarius 
liegt eine Kombination von Gametangiogamie und Somatogamie vor.. Als 
weibliches Organ fungiert ein Ascogon; die Befruchtung geschieht durch 
Konidien, die hier das bei anderen Arten (z. B. Ascobolus magnificus) vor- 
kommende Antheridium ersetzen. 

Wir sehen aus dem Vorstehenden bereits, daB die Kopulation zweier als 
Geschlechtszellen differenzierter Gameten kein durchgreifendes Kriterium 
der geschlechtlichen Fortpflanzung ist. Ware sie das, dann miiBten wir z. B. 
den Mucorineen und Hymenomyceten die Sexualitait absprechen. 

Wir kénnen noch weiter gehen: auch die Kopulation zweier getrennter 
Zellen (Zytogamie) ist nicht erforderlich. Es gibt geschlechtlich sich fort- 
pflanzende Organismen, bei denen Zytogamie weder in der Form der Gameto- 
gamie noch in der der Gametangiogamie oder Somatogamie vorkommt. 
Bei ihnen beobachten wir die Kopulation von Kernen, die aus derselben 
Zelle stammen (Beispiele: Hypochnus terrestris und andere monézische 
Hymenomyceten, Puccinia Arenariae, Humaria granulata). Alle diese Orga- 
nismen sind autogam. | 

Die Karyogamie ist ein wesentlicher Vorgang, der bei keinem 
Sexualakt fehlt. Wohl gibt es Falle, in denen wir noch Reste geschlechtlicher 
Fortpflanzung in Gestalt von Zytogamie und nachfolgender Kernpaarung 
(Karyozeuxis) wahrnehmen, bei denen sich aber die beiden Paarkerne 
wieder trennen, ohne kopuliert zu haben (Endomyces Lindneri, die Uredineen 
Endophyllum Euphorbiae silvaticae, End. Sempervivi, Kunkelia mens). Hier 
liegt aber auch keine eigentliche Sexualitaét mehr vor. 

Mit der Karyogamie miissen wir auch ihre Folgeerscheinung, die Re- 
duktionsteilung, als ein wesentliches Kriterium der Sexualitatsprozesse 
ansehen. Somit ist also der Kernphasenwechsel ein Vorgang, der mit der 
geschlechtlichen Fortpflanzung unter normalen Verhaltnissen unbedingt ver- 
kniipft ist!) (Harrmann 1918). Weitere allgemeine Kriterien der sexuellen 
Fortpflanzung gibt es nicht. 


1) Von dem Sonderfall, daB einmal die Reduktion ausbleiben kann und durch 
Kopulation zweier diploider Gameten ein tetraploider oder durch Verbindung eines ha- 
ploiden mit einem diploiden Gameten ein triploider Organismus entsteht, kann hier ab- 
gesehen werden. Das Ausbleiben der Reduktion kann selbstverstiindlich nicht ad in- 
finitum weitergehen. 
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Die Form, in der die Kopulanten auftreten kénnen, ist eine sehr ver- 
schiedene. Wenn wir zunichst die Gameten betrachten, so finden wir bei 
den Thallophyten bewegliche (Planogameten)') und unbewegliche (Aplano- 
gameten). Es kommt Kopulation von zwei Planogameten (z. B. bei Chloro- 
gonium, Ulothrix, Cutleria), von zwei Aplanogameten (Spirogyra, Diatomeen) 
und von einem Planogameten mit einem Aplanogameten (fucus, Dictyota) 
vor. Zwei miteinander kopulierende Plano- oder Aplanogameten kénnen 
nach Bau und GroSe miteinander iibereinstimmen (isomorphe Gameten), 
oder sie sind verschieden. Die morphologische Verschiedenheit kann sich 
entweder nur auf die GréBe oder auch auf den Bau beziehen. GroBen- 
und Gestaltsverschiedenheit ist stets gegeben, wenn ein Planogamet mit 
einem Aplanogameten kopuliert. 


Wahrend die Gameten meist vor der Kopulation frei werden, bleiben 
die Gametangien stets im Verbande des Individuums, das sie erzeugt. Auch 
bei der Gametangiogamie kommt Kopulation gleichgroBer und gleich- 
gestalteter und verschieden gestalteter Sexualorgane vor. 


Bei der Somatogamie handelt es sich meist um Kopulation gleichgestal- 
teter Elemente, die natiirlich je nach dem vegetativen Bau des Organismus, 
dem sie angehéren, sehr verschieden gebaut sein kénnen. So konnen sie 
beispielsweise beweglich sein. Das ist der Fall bei der Hologamie gewisser 
Volvocales (Pyramidomonas, s. 8. 77), die wir auch zur Somatogamie rechnen 
miissen, da die Kopulanten mit vegetativen Zellen iibereinstimmen und keiner- 
lei Differenzierung besonderer Sexualelemente stattfindet?). Somatogamie 
zweier Zellen, die sich beim KopulationsprozeB verschieden verhalten, 
kommt bei Uvedineen vor (Uromyces Poae, Puccinia Poarum). 


Wenn zwei isomorphe Kopulanten im Sexualakt miteinander ver- 
schmelzen und sich bei der Kopulation gleich verhalten, so nennen wir das 
(gleichgiltig ob die Kopulanten Gameten, Gametangien oder somatische 
Elemente sind) Isogamie. Der Begriff bezieht sich ausschlieBlich auf das 
phanotypische Bild und laBt die Frage offen, ob die auBerlich gleich er- 
scheinenden Kopulanten auch innerlich (physiologisch) gleich sind oder nicht. 
Ob es Isogamie im strengsten Sinne gibt, ist fraglich. 


_ Tsogamie von Planogameten ist, wie wir sahen, bei Algen weit ver- 
breitet. Als Beispiele seien genannt: Pandorina, Gonium, Stephanosphaera, 
Ulothrix, Chlorochytrium Lemnae, Stigeoclonium, Trentepohlia, Acetabularia, 
Dasycladus, Pylaiella. Bei Pilzen ist sie selten. Beispiele: Olpidium Viciae, 
Synchytrium endobioticum. Isogamie yon Aplanogameten kommt vor 
bei den meisten Desmidiaceen, Zygnema Sect. Pectinata, Debarya, vielen 
Mougeotien, Diatomeen. Isogame Gametangienkopulation findet sich 
in typischer Weise bei vielen Mucorineen (Phycomyces, Mucor usw.), bei 
Endogone pisiformis, Entomophthora americana und Ent. geometralis, Ere- 
mascus. 


Im Rahmen der Somatogamie kommt isogame Kopulation vor bei 
dem eben erwahnten Pyvamidomonas, als Kopulation gleichgestalteter 
Sporidien bzw. Konidien bei Protomyces und vielen Ustilagineen, als Ver- 
bindung vegetativer Hyphen bei Autobasidiomyceten und Uredineen, vielleicht 
auch bei Ophiobolus Cariceti. 


1) Die lokomotorische Bewegung b i i i 
l : g beruht im allgemeinen auf dem Vorhandensein 
von GeiBeln. Wenn wir den Begriff etwas weiter fassen, so kénnen wir aber auch die 
améboiden Gameten der Myxomyceten mit einbeziehen. 

2) Hologamie ist jedoch nicht immer Somatogamie. 
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_ Der Isogamie steht die Anisogamie?) gegeniiber, die sich in sehr ver- 
schiedener Form auBern kann. Gehen wir wieder von der Gametogamie 
aus, So ist der primitivste Fall der Anisogamie der, daB die zwei Gameten 
der Gréfe und Form nach gleich sind, sich aber bei der Kopulation verschieden 
verhalten. Bei Ectocarpus z. B. (Planogameten) und anderen Phacosporeen 
setzt sich der eine (weibliche) Gamet frithzeitig fest und wird von anderen 
(mannlichen) umschwarmt, bis es zur Kopulation kommt. Bei Spirogyra 
sind die Gameten im allgemeinen auch gleich, der eine ($) wandert aber 
durch den Kopulationskanal zum anderen (9) iiber. 

GesetzmaBige GroBenverschiedenheit von Planogameten (also aus- 
gesprochene morphologische Geschlechtsdifferenzierung) ist bei den Algen 
nicht selten, wahrend sie bei den Pilzen nicht vorkommt. Beispiele: Phyillo- 
bium dimorphum, Codium, Bryopsis, Cutleria. — Anisogame Kopulation von 
Aplanogameten kommt bei Cocconezs vor. 

Der extremste Fall der gametischen Anisogamie ist die Oogamie: 
2 Gamet als Ei, J als Spermatozoid ausgebildet. Beispiele: Chlamydomonas 
cocctfera (hier ist der Q Gamet urspriinglich noch begeiBelt, wirft aber bald 
seine GeiBeln ab und wird zum kugeligen Ei), Oedogonium, Sphaeroplea, 
Dictyotaceen, Fucaceen, Monoblepharis. In all diesen Fallen sind die $ Gameten 
Planogameten. Bei den Rhodophyceen, die wir auch als oogam bezeichnen 
diirfen, sind sie Aplanogameten. 

Gametangiogamie kommt in anisogamer Form vor z. B. bei 
Olpidiopsis (hier als Hologamie; da die [mehrkernigen] kopulierenden Orga- 
nismen geschlechtlich differenziert sind, diirfen wir sie als Gametangien 
auffassen), Albugo, Zygorrhynchus,.Endogone lactiflua, Dipodascus, den 
Erystpheen, Venturia inaequalis, Pyronema confluens, Cubonia brachyasca, 
Ascobolus magnificus, Pericystis apis. 

Wenn es sich dabei wie bei A/bugo um eine Kopulation ausgesprochener 
Oogonien mit Antheridien handelt, so kénnen wir auch das Oogamie im 
weiteren Sinne nennen. Auch die Saprolegniaceen, bei denen Hier von Antheri- 
dien befruchtet werden, sind dann natiirlich als oogam zu bezeichnen. 

Anisogame Somatogamie ist nicht haufig. Wir kénnen hierher 
eventuell Chlamydomonas Braunii und einige Hefen der Gattungen Zygo- 
saccharomyces und Debaryomyces rechnen, ferner einige Uredineen (Uromyces 
Poae und Puccinia Poarum) und vielleicht Taphrina. 

Die Begriffe Isogamie und Anisogamie beziehen sich, wie gesagt, zu- 
nachst nur auf das phaenotypische Bild. Die Differenzierung der Anisogameten 
kommt unter allen Umstanden durch gewisse, kausal noch wenig erforschte 
Entfaltungsvorginge zustande. Die Entscheidung dariiber, ob ein Gamet 
(Kopulant) sich in der Richtung eines minnlichen oder weiblichen entwickelt, 
kann bereits durch die Reduktionsteilung, die seiner Bildung bei den Thallo- 
phyten meist lange vorausgeht, festgelegt sein, oder sie wird erst im Laufe 
der individuellen Entwicklung getroffen. Wir haben also zwischen geno- 
typischer und nichtgenotypischer Geschlechtsdeterminierung zu unter- 
scheiden. Genotypische Verschiedenheiten, die sich im phaenotypischen Bild 
nicht auswirken, sondern nur durch das physiologische Verhalten (sexuelle 
Reaktionsvermégen) der Gameten erkennbar sind, kommen nun auberdem, 
wie wir gesehen haben, bei Algen und Pilzen sehr haufig vor. Wir kénnen 
danach, wenn wir zunachst die Formen mit haploiden Geschlechtspflanzen 


1) Der Ausdruck Heterogamie, der sprachlich vielleicht vorzuziehen wire, ist in 
diesem Buche vermieden worden, weil er in der Oenotheren-Literatur in einer anderen 
Bedeutung gebraucht wird. 
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beriicksichtigen, die bei den Thallophyten weitaus vorwiegen, folgende Falle 
unterscheiden: 

1. Die Kopulanten sind phaenotypisch und genotypisch gleich. 
Es kann sich hier natiirlich nur um isogame Organismen handeln, und zwar 
um solche, bei denen Gameten eines Individuums oder eines Klons kopu- 
lationsfihig sind!). Beispiele sind: Hyalotheca dissiliens, Zygnema rhyncho- 
nema, Zygn. Heydrichii, Mougeotia uleana, Stephanosphaera pluvialis, Ulo- 
thrix zonata, Hydrodictyon reticulatum, Pylaiella litoralis, Olpidium Viciae, 
Sporodinia grandis, Schizosaccharomyces octosporus. 

2. Die Kopulanten sind phaenotypisch gleich, aber genotypisch 
verschieden. Hierher gehéren z. B. Chlorogoniwm euchlorum, Gonium pec- 
torale, Pandorina Morum, Mucor Mucedo, Phycomyces nitens, Taphrina epi- 
phylla, Aleurodiscus polygonius, Schizophyllum commune, Coprinus fimetarius, 
Ustilago violacea und wahrscheinlich auch Puccinia Helanthi. 

3. Die Kopulanten sind phaenotypisch verschieden und geno- 
typisch gleich. Beispiele: alle Spivogyren mit Seitenkopulation (die Ver- 
schiedenheit erstreckt sich hier nur auf das Verhalten bei der Kopulation), 
Volvox, alle monézischen und gynandrosporen Oedogonien und Bulbochaeten, 
Cylindrocapsa, Sphaeroplea, alle monézischen Vaucherien, Zanardima, Padina 
Pavonia, die monézischen Bangiales und Florideen, Monoblepharis, die meisten 
Saprolegniaceen, Dipodascus, die anisogamen Hefen, Polystigma rubrum, 
Pyronema confluens und P. domesticum, Ascodesmis nigricans, alle monézi- 
schen Laboulbeniomyceten. 

4. Die Kopulanten sind phaenotypisch und genotypisch ver- 
schieden. Beispiele: Eudorina elegans, Oedogonium capillare, wahrscheinlich 
alle Laminariales, Dictyota dichotoma, Griffithsia bornetiana, Dasya elegans, 
Polysiphoma violacea, Dictyuchus monosporus, Pericystis apis, Ascobolus mag- 
nificus, die didzischen Characeen, Dioicomyces. 

Gegeniiber den haplogametophytischen Formen treten unter den 
Thallophyten die diplogametophytischen Formen bedeutend zuriick. 
Nichtsdestoweniger ist auch bei ihnen die geschlechtliche Fortpflanzung 
recht mannigfach. Es gehéren dahin diejenigen Formen, bei denen der 
Diplont unmittelbar Gameten bildet, ohne daf eine haploide Geschlechts- 
generation eingeschaltet ist. Der Gametenbildung muS also die Reduktions- 
teilung direkt vorausgehen?). Es gehéren hierhin die pennaten Diatomeen, die 
Fucaceen, vielleicht auch einige Siphonales (s. S. 134). Ob es Diatomeen gibt, 
bei denen dem Diplonten ein bestimmtes Geschlecht aufgepragt ist, ist 
bisher nicht bekannt. Die Gameten zeigen phaenotypisch meist keine Unter- 
schiede. Dagegen gibt es unter den (typisch oogamen) Fucaceen sehr viele 
diézische Formen. Der Mechanismus der Geschlechtsbestimmung mu8 hier 
natiirlich ein anderer sein als bei den Haplodiézisten. Er stimmt wahrschein- 
lich mit dem der diézischen Phanerogamen iiberein (Bryoniatypus: ein homo- 
und ein heterogametisches Geschlecht). Naheres hieriiber s. S. 197ff. 


1) Vielfach spricht man in diesem Falle auch von phaenotypischer Ge- 
schlechtsbestimmung. Fiir isogame Formen ist diese Boselshnung wonte + gliakiteht da 
sich ja hier im Phaenotypus keine Verschiedenheit der Geschlechter zeigt. 

_ 2) Man spricht in diesem Falle von gametischer Reduktion, die man von der zy- 
gotischen und intermediiren Reduktion unterscheidet. Zygotische Reduktion findet sich 
bei dem anderen Extrem: der vegetative Zustand tritt ausschlieBlich in der Haplophase 
auf, die Diplophase ist auf die Zygote beschrinkt (die meisten Chlorophyceen und Pilze). 
Zum intermedidéren Typus gehéren z. B. Laminaria und Dictyota. 
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Die bisherigen Versuche, die Arten der geschlechtlichen Fortpflanzung 
einzuteilen, kranken vielfach daran, da8 das Einteilungsprinzip kein einheit- 
liches ist. Aus dem Vorstehenden ergibt sich zunichst folgendes: 

1. Geht man von der Natur der Kopulanten aus, so erhilt man die 
Dreiteilung: 
Gametogamie, Gametangiogamie, Somatogamie. 

_ 2. Vergleicht man die morphologische Beschaffenheit der mit- 
einander kopulierenden Kopulanten, so ergibt sich: 

a) Isogamie. 
b) Anisogamie. 
a) Die Verschiedenheit der Gameten erstreckt sich nur auf das Ver- 
halten bei der Kopulation. 
6) Die Verschiedenheit erstreckt sich nur auf die GréBe. 
y) Die Verschiedenheit erstreckt sich auf GréBe und Form (ex- 
tremster Fall: Oogamie). 


Isogamie wie Anisogamie (und ihre Untergruppen) kommen, wie wir 
gesehen haben, in Form der Gametogamie, Gametangiogamie und Somato- 
gamie vor. 

Vielfach ist es iiblich, die Herkunft bzw. den Verwandtschaftsgrad 
der Kopulanten zum Einteilungsprinzip zu wahlen. Darauf beruht zum 
Teil die bekannte Einteilung Harrmanns (1909, 1927), die aber den auBerst 
mannigfachen Verhaltnissen der Thallophyten nicht voll gerecht wird, auBer- 
dem, wie mir scheint, in einigen Punkten zu beanstanden ist!). Will man dieses 
Prinzip konsequent durchfiihren, so gelangt man etwa zu folgender Gruppie- 
rung: 

1. Autogamie (im weitesten Sinne, etwa gleichbedeutend mit Harr- 


MANNS Automixis): obligatorische Kopulation von Abkémmlingen eines 
Individuums. 


a) Zytogame Autogamie: es kopulieren Zellen des gleichen Indivi- 
duums?) (Gameten, Gametangien oder vegetative Zellen, die ent- 
weder isomorph oder anisomorph sind). Beispiele: Chlorochytrium 
Lemnae (isomorphe Gameten), Sporodinia (isomorphe Gametangien), 
Saccharomycodes Ludwigit (isomorphe Sporen), Baszdiobolus, Pyro- 
nema (anisomorphe Gametangien), Phragmidium violaceum (aniso- 
morphe vegetative Zellen). 

Wenn die Kopulanten Schwesterzellen sind, so spricht man von 
Adelphogamie (kommt vor bei Schizosaccharomyces octosporus, 
s. S. 348, Anm. 2). 

b) Azytogame Autogamie (= Autogamie im Sinne HartTMAnns); 
es kommt nicht zur Zellverschmelzung, sondern nur zur Kopulation 
von Kernen, die aus einer Zelle stammen. Bei Humaria granulata, 
die hierher gehért, kommt es in dieser Zelle nur zur Kernpaarung 
(Karyozeuxis); die Karyogamie ist ortlich getrennt. 

Zytogamie wie azytogame Autogamie kénnen in Form der Parthenogamie 


auftreten, wenn die kopulierenden Zellen weibliche Gameten oder Gametangien sind. 
Die Parthenogamie ist jedoch nicht notwendigerweise autogam! (Weiteres dariiber s. u.) 


1) Um nur einen Punkt herauszugreifen, sei erwahnt, dal HARTMANN unter 
den Begriff der Automixis, die er als obligatorische Selbstbefruchtung definiert, die 
Pseudomixis (~Somatogamie im oben bezeichneten Sinne) subsumiert. Gerade 
die Thallophyten zeigen aber, da8 es auSerordentlich viele Fille von Somatogamie gibt, 
die ganz sicher nicht automiktisch sind (ymenomyceten, Ustilagineen, Exoascaceen). 

2) Entspricht etwa HaRTMANNS Paedogamie. 
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2. Xenogamie (entspricht etwa Harrmanns Amphimixis, teilweise 
der Exogamie Preis [1921]); die Kopulanten riihren von verschiedenen 
Individuen her. NaturgemiB scheidet hier die Azytogamie aus. Die Xeno- 
gamie kann sich ebenfalls in der Form isogamer oder anisogamer Gameto- 
gamie, Gametangiogamie und Somatogamie abspielen. Wenn die Kopulanten 
ganze Individuen sind, spricht man, wie schon mehrfach erwahnt, von 
Hologamie. 

Als weiteres Prinzip, das in allen Gruppen zu einer weiteren Unter- 
teilung fiihren kann, kame die schon erwihnte genotypische Beschaffen- 
heit der Kopulanten hinzu, auf die in der speziellen Darstellung besonderes 
Gewicht gelegt wurde. Sowohl bei den autogamen wie bei den xenogamen 
Prozessen haben wir uns stets die Frage vorzulegen, ob die Kopulanten 
genotypisch tibereinstimmen oder nicht, gleichgiiltig, ob es sich um Gameten, 
Gametangien oder somatische Zellen handelt. Auch wenn die Kopulanten 
einem Haplonten angehéren, ist diese Frage nicht unberechtigt, da die Re- 
duktionsteilung so gelagert sein kann, dab (im Falle der Heterozygotie) 
ein Miktohaplont?) resultiert (s. Chlorochytriwm Lemnae, Ustilago nuda u. a.). 

Die Gruppierung nach der Herkunft der Gameten hat gewib viele 
Vorziige und fiihrt namentlich im Bereiche der Autogamie zu verschiedenen 
niitzlichen Begriffen. Der Umstand aber, dai zwischen obligater Autogamie 
und obligater Xenogamie unzahlige Uberginge existieren, bringt vieles MiB- 
liche mit sich. Bei niherer Verfolgung kommen wir zudem in einen gewissen 
Konflikt mit den Begriffen der Monézie und Didzie sowie dem der Selbst- 
sterilitat, von denen wir unten noch zu sprechen haben werden. 

Die sich bei den anisogamen Formen zeigenden morphologischen Unter- 
schiede der Kopulanten pflegen wir als mannliche und weibliche Sexual- 
charaktere, und zwar als primare zu bezeichnen. Es ist die allgemeine Regel, 
daB8 ein mannlicher Kopulant mit einem weiblichen verschmilzt. Doch gibt 
es davon einige Ausnahmen. Bei gewissen Ascomyceten kennen wir Faille, 
in denen aus Analogiegriinden zu schlieBen ist, daB das mainnliche Organ 
sich nicht entwickelt hat oder funktionsuntiichtig geworden und in seiner 
Funktion ersetzt worden ist. Diese Ersatzfunktion wird bei Polystigma 
vubrum von einer dem Ascogon benachbarten Archikarpzelle iibernommen, 
die einen Kern an das Ascogon abgibt, der dann zusammen mit dem Ascogon- 
kern das erste Kernpaar des Dikaryophyten bildet. Bei Ascobolus citrinus 
treten sogar von mehreren Archikarpzellen Kerne in das (mehrkernige) 
Ascogon tiber, wo es zur multiplen Karyozeuxis kommt. In diesen Fallen 
iibernehmen also Zellen eines weiblichen Organs (des Archikarps) die Rolle 
des Antheridiums. Man nennt die Erscheinung Parthenogamie. Wegen 
der zeitlichen und réumlichen Trennung der einzelnen Phasen des Sexualakts 
bei den hoheren Ascomyceten beobachten wir auch hier zunichst eine Par- 
thenozytogamie; ihr folgt die Parthenokaryozeuxis (Kernpaarung) und erst 
am Ende der Paarkerngeneration findet die Kernkopulation (Partheno- 
karyogamie) statt. — Bei Humaria granulata bleibt der erste ProzeB (die 
Parthenozytogamie) aus. Im vielkernigen Ascogon paaren sich die Kerne 
unmittelbar, um (nach Wanderung in die ascogenen Hyphen und mehrfacher 
konjugierter Teilung) in den Asci zu verschmelzen. Hwmaria gvanulata zeigt 
also nur Parthenokaryozeuxis und Parthenokaryogamie. Da wir wohl an- 
nehmen dirfen, dali die Kerne des Ascogons bei Humaria in letzter Linie 
auf einen Kern, namlich denjenigen einer Ascusspore zuriickgehen, so hegt 
hier im Grunde genommen in Form der Parthenogamie dasselbe vor, was wir 


1) Definition s. S. 108, Anm. 1. 
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bei H ypochnus terrestris und Puccinia Avenariae in Form der Somatogamie 
finden. Die ,,Gamie“ beschrankt sich in beiden Fallen aut die Kernkopu- 
lation. Bei Hypochnus terrestris und Puccinia Arenariae kommt dazu, da 
die Kernpaarung sehr frith eintritt und nicht ein Geschlechtsorgan zum Schau- 
platz wahlt. — In das gleiche Kapitel gehért auch die frither geschilderte 
Entwicklung der apandrischen Laboulbenien (s. S. 383). 

_ Man wird die Frage aufwerfen, ob auch zwischen zwei weiblichen oder 
zwei mannlichen Gameten Befruchtung vorkommt. Zwei Fucuseier pflegen 
sich nicht zu einer Zygote zu vereinigen. Okologisch lat es sich verstehen, 
daf hier aus Griinden der Materialersparnis Kinrichtungen geschaffen worden 
sind, das zu verhindern. Sie miissen letzten Endes in der Oberflachenbeschaften- 
heit der (nackten) Zellen beruhen. Leichter ware es verstindlich, wenn be- 
obachtet wiirde, daB zwei weibliche Planogameten etwa von Zanardinia oder 
Bryopsis miteinander kopulieren. Die einzigen, noch unsicheren Angaben, 
die mir hieriiber aus der alteren Literatur bekannt sind, sind diejenigen von 
Watz (1874) tiber Urospora mirabilis und von DerBis und Sorrer (1856) 
iiber Bryopsts (s. S. 134); auBerdem diirfte CHopars (1916) Chlamydomonas 
intermedia hierher gehéren (s. 8. 82) und schlieBlich Ectocarpus siliculosus 
(S. 140). Die Frage fiihrt uns auf das Problem der relativen Sexualitat, 
mit der wir uns kurz beschaftigen miissen. | 

Wir wollen uns zunachst einige Tatsachen ins Gedachtnis zuriickrufen. 
Ectocarpus siliculosus ist eine Alge mit isomorphen Gameten, die sich aber 
bei der Kopulation verschieden verhalten. Die einen (weiblichen) haben eine 
verhaltnismabig kurze Schwarmdauer, setzen sich also bald fest und werden 
von anderen (den mannlichen) umschwarmt, bis Kopulation eintritt. Das von 
HARTMANN untersuchte Neapler Material erwies sich als streng didzisch. 
Die weiblichen Gameten werden also von anderen Individuen erzeugt als die 
miinnlichen. Im allgemeinen kopulieren nun blo8 mannliche mit weiblichen 
Gameten. Hartmann (1925) fand aber von dieser Regel eine Reihe bemerkens- 
werter Ausnahmen. Zuniachst wurde festgestellt (was, wie wir mehrfach ge- 
sehen haben, bei sexuell reagierenden Organismen eine haufig zu beobachtende 
Erscheinung ist), da die von verschiedenen Organismen stammenden Gameten 
sehr verschieden lebhaft miteinander kopulieren. Mannliche Gameten einer 
Pflanze kénnen mit weiblichen einer anderen sehr rege reagieren, mit denen 
einer anderen sehr triage. Andererseits gibt es sowohl mannliche wie weibliche 
Pflanzen, deren Gameten mit allen Gameten des anderen Geschlechts, gleich- 
giiltig welcher Herkunft sie sind, auBerst lebhaft, wenn auch vielleicht in 
verschiedenen Abstufungen kopulieren. Solche Pflanzen nennt Hartmann 
starke Mannchen bzw. Weibchen und stellt ihnen die sch wachen gegeniiber. 
Die Paarung von Gameten eines schwachen Mannchens mit denen eines 
schwachen Weibchens wird also trager verlaufen und auch nicht so viele 
Zygoten ergeben wie die Paarung von Gameten zweier starker Individuen 
entgegengesetzten Geschlechts. Nun zeigte sich weiter — und das ist das 
Wesentliche, auf das sich die Annahme der relativen Sexualitaét griindet —, 
da® auch Gameten schwacher Weibchen (bzw. Mannchen) mit solchen starker 
Weibchen (Mannchen) in beschrianktem Umfange zur Zygotenbildung schreiten 
kénnen. Gameten eines ,,schwachen‘t Individuums kénnen also nach zwei 
Richtungen Kopulationstendenz zeigen: sie reagieren mit Gameten des ent- 
gegengesetzten Geschlechts, aber auch mit ,,starken‘’ Gameten des gleichen 
Geschlechts, also homosexuell. Wahrend im letzteren Falle die Reaktionen 
gewohnlich weniger lebhaft zu sein pflegen, fand Hartmann auch einen 
intermediaren Typus, dessen Gameten nach beiden Richtungen gleichstarke 
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Jotios (1926) hat bei Dasycladus clavaeformis ganz ahnliche Erschei- 
nungen festgestellt (vgl. S. 129). Die Verhaltnisse liegen hier insofern etwas 
anders, als eine Unterscheidung von mannlichem und weiblichem Geschlecht 
weder im morphologischen Bild noch im physiologischen Verhalten bei der 
Kopulation méglich ist. JoLtos spricht deshalb von (+) und (—) Stammen. 
Der einzige Indikator, den er, abgesehen von der sexuellen Reaktion, fest- 
stellen konnte, und den er als einen Ausdruck der geschlechtlichen Konsti- 
tution (Tendenz) ansieht, ist die verschiedene Dauer der Kopulationsfahigkeit : 
die (—) Gameten bleiben durchgehends linger kopulationsfahig als die 
+ Gameten. (-+) und (—) Gameten werden im allgemeinen von verschiedenen 
Individuen erzeugt (Didzie). Wie Harrmann beobachtete auch JoLios 
gelegentlich Reaktionen zwischen zwei (+) Gameten und zwischen zwei 
(—) Gameten verschiedener Herkunft, auBerdem aber auch Kopulation 
von Gameten desselben Individuums (was von Hartmann bei Ectocarpus 
nie gefunden wurde). Der Charakter der Gameten eines Individuums ist also 
bei Dasycladus nicht in dem Sinne ein konstanter, daB alle Gameten entweder 
nur (++) oder nur (—) Tendenz haben; es kommen vielmehr im Bereiche eines 
Individuums Gameten mit beiderlei Tendenz vor (Mondzie). 

Wenn wir nun den Versuch machen, méglichst ohne jede Vorein- 
genommenheit diese Tatsachen zu deuten, so ergibt sich zunachst folgendes: 
DaB zwei Gameten oder ihnen entsprechende Gebilde miteinander kopulieren, 
mu von irgendwelchen in der physiologischenStruktur gegebenen Bedingungen 
abhingen, die die Vereinigung der beiden Gameten erméglichen. Wir wollen 
sie ganz alleemein Kopulationsbedingungen oder kopulationsbedingende Fak- 
toren nennen, ohne damit zum Ausdruck zu bringen, daB diese Faktoren 
etwa Gene sein miiBten. Uber ihre physiologische Beschaffenheit laBt sich 
vorlaufig nicht viel mehr sagen, als daB sie in den einzelnen Fallen recht ver- 
schieden sein muB. Es ist gewiB ein ganz anderer Vorgang, wenn zwei nackte 
Gameten sich zu einer Zygote vereinigen, als wenn zwei behautete Sporidien 
Kopulationsschlauche treiben, die aufeinander zuwachsen, nach Auflésung 
der trennenden Wand miteinander kommunizieren und so die Verschmelzung 
der beiden Protoplasten erméglichen. Diese kopulationsbedingenden Faktoren 
sind an und fiir sich nicht identisch mit denjenigen Faktoren, die das hervor- 
rufen, was man Geschlechtsunterschiede nennt. Da der KopulationsprozeB 
ein Geschlechtsakt ist, laBt es sich allerdings rechtfertigen, daB man die 
Faktoren, die ihn bedingen, Geschlechtsfaktoren nennt. In Anbetracht der 
Diskussion, die sich neuerdings an die hier zu behandelnde Frage gekniipft 
hat, soll dieser Ausdruck aber, um MiBverstindnissen vorzubeugen, ver- 
mieden werden. Eine sichtbare geschlechtliche Differenzierung ist nur bei 
den Formen vorhanden, die wir anisogame nennen. Die Faktoren, die sie 
hervorrufen, kénnen allgemein als Geschlechtsdifferentiatoren bezeichnet 
werden, wobei auch hier zundchst ganz davon abgesehen werden soll, ob die 
Geschlechtsdifferenzierung erblich festgelegt ist oder nicht. 

Ks ist nun eine auBerordentlich weitverbreitete Erscheinung, daB die 
kopulationsbedingenden Faktoren mit den Geschlechtern aufs engste liiert 
sind. Das beweist die allgemein bekannte Tatsache, da8 in der Regel nur 
mannliche Gameten mit weiblichen kopulieren, nicht aber minnliche unter 
sich oder weibliche unter sich. Gleichgeschlechtige Gameten pflegen also 
gegeneinander steril zu sein. 

Aus Harrmanns Versuchen geht nun hervor, daB bei Ectocarpus die 
Regel der strengen Liierung von kopulationsbedingenden Faktoren und Ge- 
schlechtsdifferenziatoren eine Unterbrechung erleiden kann. Er fand ja Ko- 
pulation zwischen Gameten desselben Geschlechts. Jonios gibt dem dadurch 


Schlufbemerkungen. 465 


Ausdruck, da8 er die analogen Erscheinungen bei Dasycladus durch die 
Annahme einer sexuellen Affinitat erklirt, nicht aber als das Ergebnis einer 
verschiedenen geschlechtlichen Tendenz (Konstitution) ansieht. Die Ge- 
dankenginge Harrmanns bewegen sich indessen auf einer etwas anderen 
Linie. Nach der von Correns begriindeten Auffassung enthalt jeder ha- 
ploide Gamet, mag er von einem mondzischen oder von einem didzischen 
Organismus stammen, die Potenzen (Anlagen) fiir beide Geschlechter?). 
HARTMANN geht bei der Deutung seiner Ectocarpus-Versuche hiervon aus. 
Indem er die Fahigkeit zweier Gameten, miteinander zu kopulieren, als - 
die unmittelbare Folge der Verschiedenheit ihrer Geschlechtstendenzen2) 
(sexuellen ,,Spannung*) betrachtet, kommt er zu der Auffassung, da8 der 
Unterschied zwischen starken und schwachen Weibchen (oder Mannchen) 
darauf beruht, da8 bei den starken Weibchen das Mischungsverhiltnis der 
weiblichen und miannlichen Potenzen sehr zugunsten der ersteren ver- 
schoben ist, wahrend bei den schwachen Weibchen die (substantiell ge- 
dachten) mannlichen Potenzen in relativ gréBerer Menge vorhanden sind 8). 
Diese Vorstellung wird dann zu einer allgemeinen physiologischen Theorie 
der Befruchtung ausgebaut, auf die wir hier aber nicht eingehen kénnen. 

Die Hartrmannsche Auffassung hat den Vorzug, daB sie die Annahme 
besonderer kopulationsbedingender Faktoren umgeht und nur mit Ge- 
schlechtsfaktoren arbeitet. Sie kann sich darauf stiitzen, daB z. B. stark 
und schwach weibliche Gameten, auch ohne da8 sie kopulieren, schon an der 
verschieden langen Bewegungsdauer kenntlich sind. Wenn stark und schwach 
weibliche Gameten kopulieren, miiBten es die stark weiblichen sein, die sich 
festsetzen und von den anderen umschwarmt werden. Hierfiir ist nun ein 
exakter Beweis noch nicht erbracht worden. Aus Joos’ Versuchen geht 
vielmehr hervor, daB keine unbedingte Abhingigkeitsbeziehung zwischen 
Schwarmdauer und Kopulationsfahigkeit besteht. Deshalb unterscheidet 
ja JOLLOs zwischen sexueller Tendenz und sexueller Affinitat, was im Grunde 
auf nichts anderes als die Annahme besonderer kopulationsbedingender 
Faktoren hinauskommt. 

Es fragt sich nun, ob es andere Erscheinungen gibt, die die Annahme 
kopulationsbedingender Faktoren nahe legen, ohne da ein Zusammen- 


1) Nur ganz kurz sei hier bemerkt, worauf sich diese Auffassung griindet. Macht 
man die Kreuzung Melandrium album 2 x Melandrium rubrum 3, so erhalt man einen 
Bastard, dessen Fruchtknoten intermediir gebaut ist, also in seinen Eigenschaften in 
der Mitte steht zwischen den Fruchtknoten der Elternarten. Es miissen also durch den 
Pollen von Melandrium rubrum Anlagen fiir das weibliche Organ (Fruchtknoten) 
iibertragen worden sein. — Die Infektion weiblicher Pflanzen von Melandrium durch 
den Brandpilz Ustilago violacea beweist ferner, da& die Potenzen fiir die mannlichen Or- 
gane (StaubgefaBe) in der weiblichen Pflanze enthalten sein miissen. Gewdhnlich kommen 
sie nicht zur Entfaltung; der Parasit, der in den Antheren seine Brandsporen_bildet, 
vermag sie aber zu wecken. : 

) DaB geschlechtliche Tendenz scharf zu trennen ist von geschlechtlicher Po - 
tenz, bedarf heute kaum noch der Hervorhebung. Ein Gamet einer geschlechtlich 
differenzierten didzischen Pflanze enthalt die Potenzen beider, Geschlechter; daB 
sich daraus eine minnliche oder weibliche Pflanze entwickelt, beruht darauf, da® sich 
nur die mannlichen oder weiblichen Potenzen entfalten. Diese Entfaltung, durch die 
der Pflanze eine bestimmte geschlechtliche Tendenz gegeben wird, beruht auf einem 
besonderen Mechanismus, und zwar, wie man annimmt, auf der Wirksamkeit bestimmter 
Faktoren auf die Geschlechtsanlagen, die man Determinatoren (Geschlechtsbestimmer) 
oder Realisatoren nennt. : hs 

3) Diese Annahme einer einfachen Beziehung zwischen mannlicher und weiblicher 
Tendenz einerseits und der Menge mannlicher und weiblicher »Geschlechtssubstanz“ an- 
dererseits ist iibrigens ein Novum. Bisher hat man die Tendenz, wie wir eben sahen, 
auf das Vorhandensein besonderer Faktoren, die auf die Geschlechtspotenzen ein- 
wirken, erklart. 
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hang derselben mit Geschlechtsdifferentiatoren postuliert werden miiBte. 
Uberblicken wir die verschiedenen Algenklassen, so zeigt sich mit auf- 
fallender Gleichformigkeit eine aufsteigende Entwicklung von isogamen zu 
anisogamen Formen. Wir sehen das bei den Volvocales, Ulothrichales, Siphono- 
cladiales, Siphonales, Phaeosporeen. Ebensowenig wie man heute dariiber im 
Zweifel ist, daB die sexuelle Fortpflanzung polyphyletisch entstanden ist, 
so erkennt man wohl auch allgemein an, daB die Isogamie die primitivere 
Form ist — womit natiirlich nicht ausgeschlossen ist, daB sekundar aus 
-anisogamen Formen wieder isogame werden konnten. Gehen wir z. B, von 
den primitiven, isogamen Volvocales (Chlamydomonas, Chlorogonvum) aus und 
fragen uns: wodurch unterscheiden sich die beiden Gameten, die zu einer Zygote 
verschmelzen? Bei Chlorogonium wissen wir bestimmt, daB die beiden Ga- 
meten eines Kopulationspaares physiologisch verschieden sind, da genotypisch 
gleiche nicht kopulieren. Obwohl die Kopulanten nicht immer gleich sind, 
sondern sich nach Grée und Bau unterscheiden kénnen, so besteht doch 
keinerlei gesetzmaBige Verschiedenheit ; Chlorogonium ist also isogam?). Streng 
genommen konnen wir nun die nachgewiesene physiologische Verschieden- 
heit auf nichts anderes beziehen als auf kopulationsbedingende Faktoren. 
Da sie sich in einer Zweiheit 4uBert, die der Zweiheit der Geschlechter ent- 
spricht, und da bei nahe verwandten Formen morphologische Charaktere 
dazukommen, die als Geschlechtscharaktere anzusprechen sind (z. B. 
gesetzmaBige GréBenverschiedenheit der Kopulanten bei einigen Chlamydo- 
monaden), so hat allerdings niemand daran Ansto$ genommen, auch bei 
Chlorogonium und sich ahnlich verhaltenden Formen von zwei Geschlechtern 
und von einer physiologischen Geschlechtsverschiedenheit zu sprechen. 
Es ist sehr gut méglich, daB auBer den Unterschieden, die unmittelbar mit 
der Einleitung und Durchfiihrung des Kopulationsprozesses zuisammenhangen, 
noch andere vorhanden sind, die diese Bezeichnung rechtfertigen*), die aus 
praktischen Griinden in der vorstehenden Darstellung auch angewandt wurde. 
Die phylogenetische Entwicklung ist aber wohl so vor sich gegangen, 
da8 urspriinglich nur Kopulationsfaktoren vorhanden waren, so beschaffen, 
daB Gameten, die den gleichen Faktor enthalten, gegeneinander indifferent 
sind®) und die Anziehung und Verschmelzung durch das Zusammenwirken 
(mindestens) zweier verschiedener Faktoren bewirkt wird. Auf dieser 
Basis hat sich dann die Anisogamie entwickelt, indem die Faktoren, welche 
die geschlechtliche Differenzierung bedingen, mit den kopulationsbedingenden 
Faktoren verkettet wurden. Mit ObHLKERS (1927) kann man sich daher vor- 
stellen, da8 im Falle der relativen Sexualitat auch nur eine Verschiedenheit 
der kopulationsbedingenden Faktoren vorliegt, die hier quantitativ in mannig- 
facher Weise abgestuft gedacht werden kénnen (,,pluripolare Sexualitit‘), 
und deren Verbindung mit den eigentlichen Geschlechtsfaktoren bei Ecto- 
carpus gelockert gedacht werden miiBte. So wiirde sich, wie OEHLKERS mit 
Recht hervorhebt, ein Weg ergeben, auch die Pluripolaritat der sexuellen 
Reaktionen der Hymenomyceten im Prinzip mit den Erscheinungen der re- 
lativen Sexualitat, wie sie bei Algen beobachtet worden sind, in Kinklang zu 


1) Korscuixow spricht von Ataktogami i in ei ‘mili 
der Isogamie. gamie und sieht darin eine primitive Form 


2) Bei Ustelago violacea f. Dianthi deltoid i i i 
Lwanene ai wine J. Dianthi deltoides haben sich, wie wir sahen, solche 
3) Riickt man diese Tatsache (daB Gleiches mit Glei i i i 
t tleichem nicht kopuliert) in den 
Bed re so kann man mit Pret (1921, I. Il) auch von Oppositionsfaktoren reden, 
: ist indessen durchaus unbewiesen, daB beim Fehlen dieser Oppositionsfaktoren Kopu- 
ation stattfinden miiBte, vielmehr spricht alles dafiir, da diese durch das aktive Zu- 
sammenwirken verschieden beschaffener Faktoren zustande kommt. 
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bringen). Man wird bemerkt haben, ‘da8 ich in der Darstellung der Basidio- 
myceten fiir die Gene, die das Zustandekommen der Kopulation zweier Ha- 
plonten bestimmen, den frither von mir verwandten Ausdruck ,,Geschlechts- 
faktoren“ vermieden habe. Den Ausdruck pluripolare Sexualitat 
méchte ich daher vorerst nur in dem Sinne verwendet wissen, da8 es sich um 
eine Pluripolaritaét der kopulationsbedingenden Faktoren handelt. Sie 
kommen, wie wir sahen, als multiple Allelomorphe vor, und zwar sind wir 
zu der Annahme genétigt, dai bei dem sogenannten tetrapolaren Typus 
(tetrapolar auf die Abkémmlinge eines Fruchtkérpers bezogen) zwei in ver- 
schiedenen Chromosomen gelagerte Paare solcher multiplen Allelomorphen 
vorhanden sind. 

Wenn ich mich somit jetzt dem Standpunkt derer anschlieBe, die die 
Bezeichnung ,,Geschlechtsfaktoren* durch ,,kopulationsbedingende Fak- 
toren“ ersetzt wissen wollen (Pret 1921, I, Il; Brunswrk 1924, OnHLKERS 
1927), so mu8 ich doch nach wie vor nachdriicklich gegen eine Auffassung 
Stellung nehmen, die bei der Diskussion des Problems der ,,pluripolaren 
Sexualitat’’ mehrfach geiuBert worden ist. Man hat die bei den Hymeno- 
myceten heobachteten Erscheinungen vielfach mit den Erscheinungen der 
Selbststerilitét der héheren Pflanzen verglichen. Dabei handelt es sich be- 
kanntlich um folgendes: bei hermaphroditen Phanerogamen beobachtet man 
haufig, daB Selbstbestéubung, also Ubertragung von Pollen auf eine Narbe 
der gleichen Pflanze, nicht zum Samenansatz fihrt. Es kommt also nicht 
zur Kopulation zweier sexuell differenzierter Gameten bzw. Gametenkerne, 
wenn dieselben gleicher Herkunft sind, wahrend bei Fremdbestiubung 
Samenansatz eintritt. In der richtigen Erkenntnis, daB zur Selbststerilitat 
(in dem Sinne, wie sie bei Phanerogamen verstanden wird) Zwitter bzw. 
Monézisten gehéren, also Individuen, die beiderlei Geschlechtscharaktere 
in sich vereinigen und zur Entfaltung bringen, hat man versucht, in die 
Haplonten der isogamen Thallophyten, insbesondere der H:ymenomyceten, 
beide Geschlechtspotenzen hineinzukonstruieren und zu folgern, daB eigent- 
lich alle Hymenomyceten monézisch sind und die ,,pluripolare Sexualitat* 
nichts anderes als eine AuSerung der Selbststerilitét ist (BRUNSWIK 1924, 
FR. von WettstTEIN 1924 u.a.). Hierzu liegt aber meines Erachtens gar kein 
Grund vor. Wir haben keinerlei Beweis dafiir, bei den Isogamen das Vorhanden- 
sein wirklicher Geschlechtspotenzen anzunehmen. Die Griinde, die bei den 
primitiven Typen (Chlorogonium) dagegen sprechen, wurden oben schon 
erwihnt. Wenn man die Isogamie der Hymenomyceten als eine abgeleitete 
ansieht (wofiir ihre mutmaSliche Herkunft von den Ascomyceten spricht), 
so liegt es doch jedenfalls viel n&aher, anzunehmen, daB die Potenzen fir das 
mannliche und weibliche Geschlecht verloren gegangen sind, als da8 sie 
in irgendeiner versteckten Form noch existieren, sich aber phaenotypisch 
in keiner Weise mehr auBern. Auch die sogenannten mondézischen Hymeno- 
myceten (Coprinus sterquilinus u. a.) haben im strengen Sinne keineGeschlechts- 
potenzen; sie werden in (wie mir scheint, berechtigter) Erweiterung des Be- 
eriffs Mondzie so genannt, weil die zur Kopulation nétigen Faktoren in einem 
Haplonten vorhanden sind und entfaltet werden und keine genotypische oder 
durch AuBenfaktoren bedingte Trennung dieser Faktoren vorliegt. So ent- 
fallt also eine der Hauptvoraussetzungen fiir den Analogieschlub, dab die 
pluripolare Sexualitét der Hymenomyceten als eine Selbststerilitatserschei- 
nung aufzufassen sei. Auch die bei Ectocarpus siliculosus und Dasycladus 


1) De S. 409 geschilderten, von BRUNSWIK beobachteten ,»Durchbrechungskopu- 
lationen“ bei Coprinus picaceus haben eine grofe Ahnlichkeit mit den bei Zctocarpus 
beobachteten Erscheinungen. nae 
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beobachteten Phinomene haben, wie Harrmann und Jo.xos bereits hervor- 
gehoben haben, damit nichts zu tun. 

Da8 man zu diesem Vergleich gekommen ist, beruht wohl hauptsachlich 
darauf, daB die Erscheinungen der Selbststerilitat sich auch auf mendelistischer 
Basis durch die Annahme multipel allelomorpher Gene erklaren lassen (s. 
z. B. East und Mancetsporr 1925, East 1926, LenmMann 1927), und dab sich 
z. B. bei Veronica syriaca aus der Kreuzung zweier Pflanzen in der F,- 
Generation vier Gruppen intrasteriler und interfertiler Individuen ergeben. 
Schon die Tatsache, da jedes Individuum einer solchen Gruppe mit jedem 
Individuum jeder der drei anderen Gruppen fertil ist, zeigt aber, dab die 
faktorielle Grundlage hier eine andere ist als bei den tetrapolaren Hymeno- 
myceten, bei denen ja die Individuen einer der vier Gruppen nur mit den In- 
dividuen einer der drei anderen fertil, gegeniiber denen der beiden iibrigen 
aber steril sind. Dieser Punkt ist indessen nicht so wesentlich wie der andere, 
daB die Selbststerilitét der Phanerogamen, physiologisch betrachtet, etwas 
ganz anderes ist als das Ausbleiben der Kopulation, das wir beim Zusammen- 
bringen zweier Pilzmyzelien oder Chlorogonium-Schwarmer, die die gleichen 
Kopulationsfaktoren haben, beobachten. Bei den Bliitenpflanzen ist, wie 
z. B. East und ManGELsporr (1925) fiir Nicotiana gezeigt haben, die Kopu- 
lation gar nicht gehemmt, wenn die Méglichkeit besteht, daB derPollenschlauch 
zum Ei vordringt. Tatsachlich wurden ja Pflanzen erhalten, die mit Bezug 
auf die Sterilitatsfaktoren homozygotisch waren, was bei den genotypisch- 
diézischen haploiden Thallophyten nicht méglich ist. Bei den Phanerogamen 
handelt es sich um eine Reaktion zwischen Haplonten (Pollenschlauch) und 
Diplonten (Griffelgewebe), die mit der Kopulationsfahigkeit nichts zu tun hat, 
sondern in einer Wachstumshemmung des Pollenschlauchs besteht. Fiir eine 
solche Reaktion aber gibt es, wie ich schon frither (1922) hervorgehoben habe, 
bei den Hymenomyceten kein Analogon. 

An und fiir sich steht natiirlich nichts im Wege, ein Haplomyzel, das 
nicht fahig ist, in die Diplophase tiberzugehen, weil ihm die hierzu nétigen 
kopulationsbedingenden Faktoren fehlen, selbststeril zu nennen. Nur mu8 
man sich dann dariiber im klaren sein, da8 man diesem Begriff dann eine andere 
Bedeutung unterlegt, als sie in Anwendung auf die Phanerogamen iiblich ist. 
Bei haplomonézisch-anisogamen Formen sind mir sichere Falle von Selbst- 
sterilitét in dem Sinne, da’ die 9 und $¢ Gameten (Gametangien) desselben 
Individuums nicht kopulationsfahig waren, nicht bekannt. 


Auf die Begriffe der Monézie und Didzie soll hier nicht naher ein- 
gegangen werden. Es wurde soeben schon gesagt, daB sie in diesem Buche 
mm elner etwas erweiterten Fassung gebraucht worden sind. Wir sprechen 
von Monézie, wenn minnliche und weibliche Sexualorgane auf demselben, 
von Didzie, wenn sie auf getrennten Individuen lokalisiert sind. Bei isogamen 
Formen hatten wir die Begriffe dahin ausgedehnt, da8 wir monézisch die- 
jenigen Formen genannt haben, die untereinander kopulationsfihige Kopu- 
lanten bilden, diézisch diejenigen, bei denen diese Kopulanten von verschie- 
denen Individuen erzeugt werden. 

Hs sei hier nochmals betont, daB Monézie und Diézie sich zunachst 
auf nichts anderes beziehen als auf das phaenotypische Bild. Es kann ebenso 
Didzie ohne genotypisch bedingte Geschlechtertrennung geben (Equisetum ?) 
wie Mondézie mit genotypischer Verschiedenheit der Gameten (miktohaplon- 
tische Promyzelien von Ustilago nuda). 
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DaB auch bei den Thallophyten Zwischenstufen wie Gynomonézie, 
SP hace usw. nicht fehlen, haben wir bei Besprechung der Fucaceen 
erfahren. 


Sekundare Geschlechtscharaktere haben wir ebenfalls, wenn 
auch nicht in sehr groBer Mannigfaltigkeit, kennengelernt. Am ausgesprochen- 
sten sind sie wohl bei den nannandrischen Oedogoniaceen (s. S. 117) und den 
Laboulbeniomyceten (s. S. 382), sie kommen aber auch bei den Laminariaceen 
(s. S. 170), Florideen (Janczewskia s. 8. 231), Pericystis (s. S. 343) und den 
Ustilagineen (s. S. 435) vor. 


Nachdem wir uns im vorstehenden mit den Kopulationsvorgingen 
und der geschlechtlichen Differenzierung und Determinierung beschaftigt 
haben, bleibt noch einiges tiber die apogamen Prozesse zu sagen. 


Unter Apogamie im weitesten Sinne ist das Ausbleiben jeglicher Gamie 
(Zytogamie wie Karyogamie) zu verstehen. Danach wiirden auch alle vege- 
tativen Vermehrungsprozesse unter den Begriff fallen. Heute wird der Be- 
griff gewohnlich in einem engeren Sinne verwandt. Man spricht von Apogamie, 
wenn ersichtlich ist, da8 die sexuelle Fortpflanzung verloren gegangen und 
unmittelbar (nicht vikariierend, wie das bei Brutkérperbildung und ahnlichen 
Vorgingen der Fall ist) durch eine Fortpflanzung ohne Gamie ersetzt worden 
ist. Mit Wrinkver (1908) und Hartmann (1909) kann man in der Einschran- 
kung noch weiter gehen und den Begriff auf die Falle beschrainken, in denen 
der Ersatz durch vegetative Zellen tibernommen wird. Der Oberbegriff, 
der auch die Parthenogenesis einschlieBen wiirde, ware dann die Apomixis. 

Die groBe Mannigfaltigkeit der Fortpflanzungserscheinungen der Thallo- 
phyten awingt auch hier zu einer etwas weiter gehenden Einteilung, als sie 
sich ergibt, wenn man z. B. von den bei den GefaBpflanzen vorkommenden 
Erscheinungen ausgeht. Zugleich zeigt sich, daB infolge der verhaltnismabig 
weiten Verbreitung der somatogamen Fortpflanzyng, die auch durch apo- 
miktische ersetzt werden kann, eine strenge Gruppierung der Erscheinungen 
im Rahmen der iiblichen Terminologie nicht immer modglich ist. 

Wir gehen aus von den verschiedenen Formen der Kopulanten und unter- 
suchen, inwieweit bei ihnen apomiktische Entwicklung vorkommt. Dabei 
ergibt sich folgendes: 

1. Gametische Apomixis: ein Gamet entwickelt sich ohne Be- 

fruchtung zu einem neuen Organismus. 

a) Bei Isogamie. Da hier von mannlichem und weiblichem Ge- 
schlecht nicht gesprochen werden kann, miBte man, streng ge- 
nommen, den Ausdruck Parthenogenesis (der sich nur auf die Ent- 
wicklung eines weiblichen Gameten bezieht) vermeiden. Ks ist 
aber iiblich, ihn trotzdem hier anzuwenden, was in der vorher- 
gehenden Darstellung auch geschehen ist. Bei genotypischer Ge- 
schlechtertrennung ist beziiglich der Fahigkeit zu apomiktischer 
Entwicklung gewohnlich kein Unterschied zwischen den beiderlei 
Gameten (s. Chlorogonium euchlorum). 

Bei Anisogamie. Hier ergeben sich fitr die Thallophyten zwei 
Falle: 


b 


— 
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a) Entwicklung eines unbefruchteten weiblichen Gameten: 
gametische Parthenogenesis. Beispiele: Cutleria, Fucus 
(Versuche OvertoNS, s. S. 204), Saprolegnia Thuretir*). 

8) Entwicklung eines ménnlichen Gameten ohne Befruchtung: 
Ephebogenesis. Beispiele: Spirogyra, Ectocarpus siliculosus, 
Flechten (Spermatien). 

2. Gametangische Apomixis: ein Gametangium entwickelt sich 
ohne Befruchtung zu einem neuen Organismus. = 
a) Bei Isogamie. Beispiele: Sporodinia grandis, Evemascus fertilis. 
b) Bei Anisogamie 

a) Entwicklung eines Q Gametangiums ohne Befruchtung: 
gametangische Parthenogenesis. Beispiele: Zygorrhyn- 
chus, Endomyces Magnusit. 

6) Entwicklung eines 3 Gametangiums ohne Befruchtung: 
cametangische Ephebogenesis. Beispiel: Absidia spinosa. 

3. Somatogene Apomixis: apomiktische Entwicklung derjenigen 
Elemente, die bei der Somatogamie die Stelle der Gameten oder 
Gametangien vertreten. Beispiele: Schizosaccharomyces octosporus, 
Ustilago Ischaemi?), Endophyllum Euphorbiae silvaticae, Kunkeha 
nitens, Schizophyllum commune, Coprinus fimetarius, Armillaria 
mucida und andere Hymenomyceten, die haploide Fruchtkoérper - 
bilden. 


Erscheinungen, die ganz dem entsprechen, was WINKLER somatische 
und generative, HarTMANN diploide und haploide Apogamie nennt, sind mir 
bei den Thallophyten nicht bekannt. Es ist méglich, daB bei den auBerst 
labilen Cutlerien solche Falle gefunden werden. Doch ist bei diesen, wie wir 
sahen (s. S. 160ff.), das zytologische Verhalten der vom ,,normalen‘* Entwick- 
lungsgang abweichenden Formen so unvollstandig bekannt, dab sich zur Zeit 
dariiber kein Urteil abgeben la8t. — Wenn bei héheren Ascomyceten vegetative 
Zellen die Rolle von Geschlechtsorganen iibernehmen, dann kommt es, soweit 
wir wissen, immer zur Karyogamie im Ascus; es fehlt also hier das wichtigste 
Kennzeichen der Apomixis. 


Eine allgemeine Theorie der Sexualitét im AnschluB an die Schilderung 
der geschlechtlichen Fortpflanzung in einer immerhin beschrinkten Or- 


1) Der sich parthenogenetisch entwickelnde 2 Gamet ist bei den Zhallophyten 
meist haploid. Es handelt sich also um sogenannte haploide oder (in Winklers 
Terminologie) generative Parthenogenesis. Bei Chara crinita liegt dagegen diploide 
Parthenogenesis vor. WINKLERs von den Verhiltnissen bei den Phanerogamen ausgehende 
Bezeichnung somatische Parthenogenesis pat in diesem Falle schlecht, da das 
soma der normalen, getrenntgeschlechtlichen Chara crinita haploid ist. Andere Fille 
diploider Parthenogenesis finden wir bei den Zctocargales. Wenigstens kann man wohl 
ce Entwicklung diploider Schwiérmer, die bei Py/are/la nachgewiesen ist (s. S. 145), so 

euten. 

_.. 2) Diejenigen Ustilagineen, bei denen Kopulation genotypisch verschiedener Spo- 
ridien vorkommt, zeigen eine Weiterentwicklung der Sporidien durch Sprossung, wenn 
die Bedingungen fiir die Kopulation nicht gegeben sind. Eine vollstindige Entwicklung 
der Haplophase bis zur Brandsporenbildung ist aber bei ihnen (mit Ausnahme vielleicht 
von 7Zilletia Tritic’) bisher nicht beobachtet worden. Es erscheint mir zweckmaBig, den 
Begriff der somatogenen Apomixis auf die Falle zu beschranken, in denen die voll- 
stiindige Entwicklung tatsichlich eintritt. Anderenfalls wiire ja mit jeder Somatogamie 
Apomixis verbunden, denn es liegt im Charakter der Somatogamie, da8 vegetative Ele- 
mente kopulieren, Elemente also, die auch ohne Kopulation vermehrungsfahig sind. 
Die haploiden Hyphen eines Hymenomyceten, die bei Anwesenheit des geeigneten Partners 
mit diesem kopulieren, wachsen ungestirt weiter, wenn dieser Partner fehlt. 
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ganismengruppe zu entwickeln, mu8 ich mir versagen. Da& weder die Vor- 
stellung, die in der Befruchtung eine Entwicklungserregung sieht, noch die 
Verjiingungshypothesen in diesem Sinne verwertet werden kénnen, ist schon 
von mehreren Seiten, besonders nachdriicklich von Hartmann (zuletzt 1927) 
hervorgehoben worden. Ob es itberhaupt méglich ist, die Befruchtungs- 
vorgiange kausal nach einem einheitlichen Prinzip zu erkliren, wie Harr- 
MANN das im Anschlu8 an BirscHxir und SCHAUDINN versucht, muB ich be- 
zweifeln. Da8 ein solcher Standpunkt die Verzichtleistung auf eine Erklarung 
iiberhaupt bedeuten wiirde (wie Hartmann [1923] meint), vermag ich nicht 
einzusehen. Die sexuelle Fortpflanzung wiirde von der groBen Bedeutung, 
die ihr zweifellos im Organismenreich zukommt, nicht das geringste ein- 
biiBen, wenn sich zeigen sollte, da die physiologischen Prozesse, die zur Be- 
fruchtung fiihren, im Einzelfall sehr verschieden verlaufen. Die polyphyletische 
Entstehung der Sexualitit spricht a priori eher dafiir als dagegen. Sie legt es 
andererseits nahe, da8 eine einheitliche Deutung auf 6kologischem Gebiete 
zu suchen ist. Die groBe Bedeutung der Amphimixis als variabilitits- 
erhéhendes Prinzip ist wohl heute ziemlich allgemein anerkannt. Voraus- 
setzung dafiir ist aber, daB in einer Zygote verschiedene Genotypen zusammen- 
kommen, was bei Selbstbefruchtung haplomonézischer Organismen (aus- 
genommen die Miktohaplonten) nicht der Fall ist. Die Zukunft wird lehren 
miissen, ob vielleicht dem Kernphasenwechsel als solchem eine Bedeutung 
fiir die Mutabilitit zukommt, oder ob seine Bedeutung in einer anderen, uns 
vorliufig unbekannten Richtung liegt. 
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Anisogameten, Differenzie- 
rung 459. 

Anisogamie 4, 459, 461, 466, 
470. 


Antithamnion americanum 224, 
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Register. 


Brachiomonas simplex 84*, 85. | Bulbochaeten, monézische 1 19, 


submarina 85. 
Brachymeiosis 9. 
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Caulerpa 11. 

Centricae 66, 68, 69, 71. 
Auxosporen 69. 
Parthenogenese 68. 

Cephalideen 321. 

Ceratomyces 385. 
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Chaetophéreen 109, 110, 113, 

114, 119, 120, 121, 122. 
Anisogamie 114. 
Parthenogenese 113. 

Chamaethamnion schizandrum 

243, 

Champsia parvula 211, 220, 

234, 242. 
salicornotdes 242. 

Chantransta 206, 214, 2137, 

218, 219, 233. 
affinis 218, 237. 
feeds 238. 


Register. 


Chantransia bispora 217. 
corymbifera 238, 
cystophaga 217. 

Daviesit 217. 

Dumontiae 217. 

efflorescens 217, 218*, 219, 
222, 237. 

gynandra 218, 232, 237. 

hallandica 237. 

Lauterbachit 218, 237. 

Macounti 237. 

marina var, pygmaea 238. 

occidentalis 217. 

parvula 238. 

pectinata var. cimbrica 217. 

polyblasta 217. 

polyspora 217. 

rhipidandra 218, 238. 

Sargasst 218, 238. 

Thuretit 218, 283*, 237. 

Thuretid var. agama 217. 

vinculotdes 217. 

virgatula var. tetrica 217. 

Chara 247, 248, 355. 
aspera 247. 
baltica 247. 
ceratophylla 247. 
connivens 247, 
contraria 247, 
coronata 247, 
crasstcaulis 247. 
crinita 185, 247, 248, 249, 

470. 
delicatuls 247. 
dissoluta 247. 
foetida 247, 
fragifera 247. 
fragilis 247. 
galwides 247. 
gymnophylla 247. 
hispida 247. 
horrida 247. 
imperfecta 247. 
intermedia 247. 
jubata 247. 
Kokeilit 247. 
polyacantha 247. 
Rabenhorstiana 247. 
rudis 247. 
scoparia 247. 
strigosa 247, 
tenuispina 247, 
Ovoapogamie 248. 
Parthenogenese 247, 248, 249. | 
Reduktionsteilung 248. 

Characeen 4, 246, 247. 
mondzische 460. 

Characiopsis minuta 13, 

Charactum 97, 102. 
limneticum 101, 102*. 
saccatum 102. 
Anisogamie 101. 

Charales 246. 

Chemomorphose 456. 


bei der Kopulation von 


Spirogyra 30. 
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Chemotaxis 456. 
Chemotropismus 456. 
bei der Kopulation von 
Spirogyra 30. 
Chenomyces 357. 
Chiastobasidieen 390. 
Chitonomyces 385. 
Chlamydobotrys 77, 90. 
gracilis 90. 
Korschtkowit? 90. 
stellata 90. 
Chlamydomonaceae 79, 83. 
Chlamydomonaden 77, 79, 80, 
82, 466. 
Oogamie 81. 
Chlamydomonas 5, 76, 79, 80, 
82, 85, 95, 466. 
apex 82. 
asymmetrica 79, 82. 
atactogama 79, 82. 
Braunii 80, 81, 82, 83, 459. 
cingulata 81, 83. 
clathrata 79, 82. 
coccifera 82, 83, 459. 
conferta 81, 83. 
dactylococcoides 82. 
debaryana 79, 82. 
Dillii 82. 
Ehrenbergit 4, 82. 
gelatinosa 79, 81, 82. 
gloeocystiformis 82. 
Goroschankinit 82. 
grandis 82. 
incrassata 81, 82. 
intermedia 82, 86, 463. 
tsogama 83. 
Klein 83. 
Kuteintkowit 79, 83. 
longistigma 79, 83. 
media 79, 80*, 81, 83, 95. 
mirabilis 83. 
Morteri 82. 
mucicola 83, 95. 
multifilis 4. 
noctigama 81, 83. 
obtusata 83. 
ovalis 83. 
ovata 83. 
palatina 83. 
paradoxa 79, 81, 83. 
parallelistriata 81, 83. 
parietaria 79, 83. 
pertusa 79, 81, 83. 
Pertyt 80, 82, 83. 
pisiformis 83. ~ 
proboscigera 83. 
pseudopertyt 83. 
pulsatilla 83. 
pulvisculus, Kopulation 4. 
Reinhardii §2, 83. 
reticulata 80, 82, 83. 
simplex 79, 81, 83. 
spectosa 79, 83. 
Stein 79, 82, 83. 
tetraolaris 83. 
variabilis 83. 
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Chlamydomonas zebra 83. 
-Arten, anisogame 83. 
-Arten, isogame 82, 83. 
Haplomonizie 80, 81. 
Karyogamie 79. 
phaenotypischeGeschlechts- 

verschiedenheit 81. 
triploide Zygoten 94. 

Chlorochytrium 97, 98, 100. 
Archerianum 98. 
Cohnit 98. 

Facciolae 98. 

grande 98. 

Knyanum 98, 105. 

Lemnae 97, 98, 99, 
458, 461, 462. 

Limnanthemi 98, 104, 105. 

Mooret 98. 

paradoxum 98. 

Porphyrae 98. 

Reinhardit 98. 

Geschlechtsdifferenzierung 
98. 

Mondzie 98. 

Paedogamie 98. 

Parthenogenese 105. 

Reduktionsteilung 98. 

Chlorococcum 97. 
humicola 97. 
Parthenogenese 105. 

Chlorocystis Cohnit 98. 

Chlorogonium 76, 83, 84, 85, 
98, 458, 466, 467, 487. 
elongatum 84. 
euchlorum 83, 95, 469. 
neglectum 85. 
tetragonum 85. 

Diézie 83, 85. 
Parthenogenese 95. 
physiologische Geschlechts- 
differenzierung 84. 
Reduktionsteilung 84. 
Chlorophyceae 5, 98, 101, 130, 
134, 155, 197, 460. 

Chlorosarcina minor 95. 

Chlorothecium Pirottae 13. 

Choanephora 318, 335. 
conjuncta 335. 
cucurbitarum 335. 
Simsonit 333, 334. 

Chondria dasyphylia 245. 
litoralis 245. 
minima 245, 
minutula 245. 
tenutssima 220, 245. 

Chondrus crispus 241, 

Chorda 155, 156, 169, 172. 
filum 173". 
haploide Zwerggeneration 

155. 
Reduktionsteilung 173. 

Chordaceae 172. 

Chordariales 157. 

Choreocolax Polysiphoniae 241. 

Choreonema Thuretit 241. 

Choristocarpus 174. 


105, 


Register. 


Chromosomenkonjugation 456 
Chroolepideen 115. 
Chrysomyxa Abietis 447, 449. 
455. 
Chrysophyceae 11. 
Chrysymenia microphysa 242. 
Chylocladia kaliformis 215, 
216, 224, 242. 
Chytridiaceen 7, 86, 253, 256. 
Chytridiales 100, 253, 258, 
261, 263, 264, 265, 270. 
Polyandrie 259. 
Polygynie 259. 
Chytridieen 264. 
Chytridium chaetophilum 260. 
Charactz 261*. 
confervae 260. 
Mesocarpi 255, 256. 
Spirotaeniae 261*. 
Cintractia Montagne 434. 
Circinella spinosa 335. 
umbellata 335. 
Cladochytriaceae 253. 
Cladonia 388. 
Cladophora 128, 132. 
heteronema 128. 
lanosa 128*. 
sericea 128. 
Isogamie 4. 
Cladophoreen 128. 
Cladostephus 158. 
spongiosus 159. 
verticillatus 158, 159. 
Clavaria 424. 
Claviceps purpurea 367. 
Clematomyces 385. 
Clitocybe infundibuliformis 
426. 
Clostertum 18, 19, 20, 21. 
Botrytis 20. 
Cornu 20. 
Ehrenbergit 18, 19. 
lanceolatum 20. 
lineatum 19*, 65. 
Lunula 20. 
moniliforme 18. 
parvulum 17. 
Pritchardianum 21, 
Ralfsii Bréb. var. hybridum 
19. 
rostratum 17*, 19, 
setaceum 17. 
Coccidiascus Legerti 349. 
Coccolithophorideen 11. 
Cocconers 71, 73, 74, 459, 
Pediculus 73, 76. 
placentula 72, 73, %5, 76: 
placentula, Anisogamie 73. 
placentula, Geschlechts- 
unterschied 73. 
Auxozygotenbildung 71. 
haploide Auxosporenbil- 
dung 75. 
Reduktionsteilung 71, 72. 
somatische Parthenogenese 
oe 


Coccone?s, triploideZygoten 75. 
Coccophora 187. 
Langsdorfii 195. 
Cocos 297. 
Codiaceen 185. 
Codtum 132, 133, 134, 135, 
197, 459. 
tomentosum 133*, 134. 
Geschlechtstrennung 134. 
Protogynie 133. 
Reduktionsteilung 134. 
Coeloclonium 245. 
Colacodasya inconspicua 245. 
sinicola 245. 
verrucaeformis 245. 
Colacopsis Lophurellae 245. 
Coleochaete 3, 5, 105, 115, 211. 
Baileyz 115. 
conchata 115. 
divergens 115. 
nitellarum 115. 
pulvinata 115. 
scutata 115. 
_ soluta 115. 
Reduktionsteilung 115. 
Coleosportum 445. 
Euphrasiae 449. 
Collema 6, 387. 
crispum 386*. 388. 
microphy llum 386, 387, 388. 
pulposum 386, 394. 
Collemaceen 385, 387. 
Colletonema subcohaerens 69, 
76. 
Collinsrella 95. 
Collybia 389, 411. 
arsema 426. 
butyracea 426. 
cirrhata 390, 413, 414, 415, 
426. 
tuberosa 423, 426. 
velutipes 402, 412, 413, 417, 
422, 423, 426. 
haploide Fruchtkérper 423. 
Parthenogenese 423. 
Colpomenia 156. 
Compositen 100. 
Compsomyces 385. 
Conferva 14. 
heteronema 128. 
Stagnorum 42. 
umbellata 128. 
Wittrockit 42. 
Conidiobolus 339. ° 
Coniophora cerebella 397. 
Conjugaten 3, 14, 15, 21, 311, 
355. 
Anisogamie 15. 
Befruchtungsvorginge 4. 
Geschlechtertrennung 15. 
Isogamie 14, 15. 
Coprinus 364, 389, 400, 411, 
417, 422. 
clavatus 426. 
comatus 394, 399*, 401, 407, 
414*, 415, 426. 


Coprinus curtus 407, 423, 426. 
deliquescens 426. 
ephemerotdes 425, 
ephemerus 407,412, 423, 426. 
fimetarius 392, 403,413,417, 

421, 423, 426, 470. 
Friesiz 407*, 413, 426. 
lagopus 403, 413, 417, 426. 
micaceus 409, 414, 415, 417, 

420, 424, 426. 
narcoticus 396, 397, 425. 
niveus 423, 426. 
nycthemerus 398. 
picaceus 409*, 413, 417, 420, 

> 426,467. 
radians 407, 413, 414, 416, 

417, 424, 425, 426. 
rostruptanus 413, 417, 426. 
stereorarius 397, 426. 
sterquilinus 397, 399, 426, 

467. 
velaris 426. 
bipolare Spaltung 407*. 
Durchbrechungskopulatio- 

__ nen 409, 410*. 
haploide Fruchtkérper 423. 
Parthenogenese 423. 
Pseudoschnallen 410. 
Reduktionsteilung 397, 399, 

421. 
triploide Bildungen 421. 

Corallina 210, 215. 

Cuviertt 241. 
officinalis 241, 
officinalis var. mediterranea 

215, 216, 241. 
rubens 240. 
squamata 240, 
virgata 240. 

Corallinaceen 215, 216, 223, 

240. 

Corbierea vulgaris 86. 

Cordyceps militaris 368. 

Coreomyces 385. 

Corethromyces 385. 

Corethron 67*, 68. 

Valdiviae 67*, 68. 
Anisogamie 68. 
Diézie 68. 

Corticitum bisporum 397. 
byssinum 397. 
serum 391*, 393, 394, 396, 

426, 442. 
terrestre 394. 
varians 391, 396, 426. 

Coscinediscus concinnus 69*. 
gigas 68. 

Cosmarium 17, 18, 19, 20, 21, 

75, 184. 
broculatum 18, 20. 


bioculatum, Adelphogamie | 


18. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 20. 
Craterospermum 14, 
laetevirens 63. 


Register. 


Cronartium ribicola 445, 449, 
455. 

Orouania Schousboet 243. 

Cruoria pellita 223, 240. 

Cruortella 223, 

codana 233, 240. 

Duby 233, 240. 
Cryptoglena lenticularis 86. 
Cryptomonadales 11. 
Cryptomyces 380. 

Pteridis 379. 

Cryptopleura lobulifera 244, 

Cryptostphonia Woodit 216. 

Ctenocladus ctrcinnatus 110, 
Uae 

Ctenomyces serratus 357. 

Cubonia brachyasca 376, 377, 
378, 459. 

Cubonia, Geschlechtervertei- 
lung 377. 

Cudonia lutea 378. 

Cumagloia Andersonit? 231,237, 
» 


Cunninghamella 321. 
yt ab: 
Bertholletiae 329, 333, 335. 
echinulata 321, 335. 
elegans 335. 
Curdiea Racovitzae 242. 
Cutlerta 81, 161*, 162, 163, 
164, 165*, 166, 167, 168, 
169, 177, 178, 197, 456, 
458, 459, 470. 
adspersa 161, 162, 163, 164, 
165, 167, 168, 169. 
muiltifida 161*, 162, 163, 
164, 165, 168, 169. 
Diizie 161. 
Geschlechtstrennung 166. 
Karyogamie 162, 212. 
Parthenogenese 165, 167, 
168. 

Reduktionsteilung 162. 
Cutleriaceen 4, 5, 156, 168, 221. 
Karyogamie 212. z 

Cutleriales 160. 
Cyanophyceen 11. 
Cylindrocapsa 105, 115, 460. 
Oogamie 4. 
Cylindrocystis 15, 16, 17, 19, 
20, 260. 
Brebissonit 16. 
dtplospora 16*, 17. 
Karyogamie 15. 
Reduktionsteilung 15. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 16, 20. 
Cymbella 71. 
ctstula 69, 76. 
cymbiformis 76. 
lanceolata 69, 76. 


lanceolata, Geschlechtsdi- 
morphismus 73. 

lanceolata, Reduktionstei- 
lung 73. 


Cystobasidium 4277, 


525 


Cystoclonium 215. 
purpurascens 211, 215, 216, 
242. 


Cystococcus 97. 
humicola 97. 
Cystophora 187. 
Botyrocystis 191. 
Brownti 191, 
Cephalornitos 191. 
dumosa 191. 
Grevilled 189, 191. 
monilifera 191. 
paniculata 191, 
Platylobium 193. 
polycystidea 192. 
racemosa 192. 
retorta 192. 
retrofilexa 192. 
stliqguosa 195. 
spartiotdes 192. 
subfarcinata 192. 
thysanoclada 192. 
torulosa 192. 
uvifera 192. 
Cystophyllum 187, 203. 
geminatum 195. 
muricatum 195, 203. 
onustum 195. 
sisymbriotdes 189, 195. 
Swartzit 195, 203. 
trinode 195, 203. 
Cystopus 302. 
Cystoseira 187, 188, 189*, 190, 
197. 
Abtes-marina 192. 
abrotantfolia 190, 192. 
acantophora 192. 
adriatica 192. 
amentacea 192. 
articulata 192. 
barbata 188, 189*, 190, 192. 
caryophylloides 190. 
concatenata 192. 
corniculata 192. 
crinita 192. 
discors 192. 
ertcoides 190, 192. 
fibrosa 192. 
granulata 192. 
humilis 192. 
latifrons \92. 
mauritanica 195. 
mediterranea 190, 192. 
Montagne 190, 192. 
Myrica 192. 
myriophylloides 192. 
neglecta 195. 
gpuntioides 192. 
osmundacea 195. 
selaginotdes 190, 192. 
Setchelliz 195, 
spinosa 190. 
stricta 190, 192. 
triquetra 192, 
Cystosphaera 187, 189. 
Jacquinoti 192. 
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D. 


Dactylosphaerium 95. 
Dasya 214. 
caribaea 244, 245. 
elegans 214, 220, 245, 460. 
Dasycladaceae 128. 
Dasycladus 128, 129, 132, 134, 
370, 458, 464, 465, 467. 
clavaeformis 57, 464. 
Didzie 4, 128. 
Kopulationsaktivitit 129. 
physiologische Geschlechts- 
differenzierung 129. 
Dasyopsis anastomosans 245. 
Debarya 15, 60, 61, 458. 
africana 61. 
americana 61. 
decussata 61. 
glyplosperma 61. 
immersa 61. 
laevis 61. 
pectinata 61. 
reticulata 61. 
spiralis 61. 
Aplanosporen 61. 
Autogamie 62. 
Azygoten 61. 
Didzie 61. 
Isogamie 61. 
Parthenogenese 61. 
Debaryomyces 353, 459. 
globosus 349, 353. 
Klockeriz 353, 354. 
Matruchoti? 353, 354. 
tyrocola 353. 
Parthenogenese 349. 
Delesseria 210. 
decipiens 244, 
ruscifolia 216, 244, 246. 
sanguinea 216, 244. 
sinuosa 216, 231, 244, 246. 
tenurfolia 244, 
Delesseriaceae 215, 226, 244. 
Dendrobium Maccarthiae 295, 
296, 298. 
Dermonema gracile 238. 
Desmarestiales 157. 
Desmidiaceen 2, 5, 15, 18, 19, 
20, 21, 458. 
Anisogamie 20. 
gemischtgeschlechtige 18. 
Geschlechtsbestimmung 20. 
Isogamie 17, 20. 
Karyogamie 19. 
Reduktionsteilung 19. 
triploide Zygoten 21. 
Zwillingszygoten 19. 
Desmidium 17. 
cylindricum Grey., 17, 18. 
Determinatoren 465. 
Diaporthe 373. 
perniciosa 373. 
Diatomeen 2, 3, 5, 11, 18, 19, 


s 


66, 71, 72, 74, 185, 197, | 


206, 451, 458. 


Register. 


Diatomeen, geschlechtliche 
Fortpflanzung 4. 
pennate 460. 
Dichomyces 385. 
Dichotomosiphon 132, 135. 
Dickieta crucigera 75. 
Dicranema 241. 
Dicranophora 334. 
fulva 315. 
Dictymenia harveyana 245. 
Dictyococcus 97. 
gametifer 97, 104. 
Gerneckii 97. 
Dictyopteris dichotoma 179. 
polypodioides 179. 
Dictyosiphon 155, 160. 
foeniculaceus 150, 153, 156, 
157, 174. 
hippurotdes 138, 150. 
haploide Zwerggeneration 
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Parthenogenese 156. 
Zwergmannchen 150. 
Dictyosiphonales 157. 
Dictyostelium 250, 252. 
mucoroides 250, 251. 
Dictyota 178, 180, 181, 182, 
183, 184, 185, 197, 214, 
458, 460. 
Atomaria 179. 
Bartayresiana 179. 
ctliata 179, 184. 
crenulata 179. 
dentata 179. 
dichotoma 178, 179*, 180, 
181, 183, 184, 185, 199, 
460. 
flabellata 179. 
hesperia 178. 
Johnstoniz 179. 
ligulata 179. 
linearts 179. 
paniculata 180. 
pinnattfida 180. 
prolificans 180. 
volubilis 180. 
Didzie 180. 
Geschlechtertrennung 180. 
Geschlechterverteilung 178. 
Parthenogenese 185. 
Periodizitaét 182, 183, 184. 
Reduktionsteilung 178. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 181, 199. 
Dictyotaceen 176, 182, 188, 
198, 459. 
Dictyotales 174, 178, 185. 
Parthenogenese 185. 
Dictyuchus 270, 271, 275, 276, 
277, 278, 279, 282, 285, 
310. 
carpophorus 275, 282. 
Magnusti 275, 282. 
monosporus 275, 279, 282, 
460 


Roeser. 282. 


Dictyuchus sterilis 275, 282. 
Didzie 275, 276. 
Geschlechtsbestimmung 

278, 279. 

Geschlechtertrennung 278. 

Parthenogenese 279. 

Reduktionsteilung 278. 
Didymium difforme 251, 252. 

effusum 251, 252. 

nigripes 250, 252. 
Didymoprium 15. 

Grevilled Kiitz. 17. 
Differenzierung, geschlecht- 

liche 464. 

Digenea simplex 245. 

Dikaryophyt 389. 

Dilophus Fasciola 180. 
Wilsonit 180. 
tener 180. 

Dimorphomyces 385. 

Dimeromyces 382*, 385. 

Dinobryon sertularia 11. 

Dioicomyces 385, 460. 
Anthici 382*. 
spinigerus 382*. 
Geschlechtsdimorphismus 

383. 

Heterosporie 383. 

Didzie 74, 77, 417, 462, 464, 

468. 

Diploderma variegatum 209. 

Diplodiézie 74. 

Diplogametophyten 74. 

Diplomyces 385. 

Diplont 74. 

Diplostauron 76, 85. 
angulosum 85. 
pentagonium 85*. 

Dipodascaceae 345, 459, 460. 

Dipodascus albidus 352*. 
Parthenogenese 352. 
Reduktionsteilung 352. 

Discomyceten 344, 369, 373, 
olmaice 

Dispina americana 318. 

Distichomyces 385. 

Doassansia 436. 
dlismatis 441, 

Sagittariae 437. 
Dohrniella neapolitana 225. 
Dothidella Ulmi 368. 
Dianthus deltotdeus 435. 
Draparnaldia 110, 113, 114, 

1G) 

eglomerata 110, 114. 

Azygoten 111. 

Parthenogenese 114. 
Dudresnaya 210. 

australis 221, 239. 

bermudensis 239. 

caribaea 232, 239. 

coccinea 221, 223, 232, 239. 

crassa 239. 

japonica 239. 

purpurtfera 221, 223, 239. 
Dumontia 210, 232. 


Dumoniia filiformis 216, 220, 
231, 239. 
Dumontiaceen 215, 223, 239. 
Dunaliella 76, 77. 
salina 77. 
viridis 77. 
Isogamie 77. 
triploide Zygoten 94. 
Durchbrechungskopulationen 
409, 410, 467. 
Durvillea 186. 
Harveyt 190, 195. 
utilis 195. 


E. 
Ecteinomyces 385. 
Ectocarpaceen 138, 148, 156, 
157 


Ectocarpales 137, 148, 150, 
152, 154, 156, 157,163, 
470. 

diézische 154. 

Geschlechterverteilung 153. 

Geschlechtsdifferenzierung 
152. 

mondzische 153. 

Parthenogenese 155, 168. 

Reduktionsteilung 156. 

Ectocarpus 5, 14, 134, 140, 
142, 143, 256, 325, 459, 
464, 465, 466, 467. 

acanthoides 143. 

duchassaingianus 143. 

fenestratus 143. 

globifer 138, 153. 

guadelupensis 143. 

indicus 143. 

Lebelii 143*, 144, 154, 159. 

Padinae 143, 144, 145%, 
146*, 154, 155. 

pustllus 138, 153. 

Rallsiae 143. 

rhodochortonoides 143. 

secundus 142, 143, 153, 156. 

stliculosus 57, 129, 137, 138, 
139*, 140, 142, 148, 153, 
154, 156, 157, 387, 463, 
467, 470. 

virescens 143, 144*, 155, 159. 

Azygoten 138. 

Didzie 4, 139. 

Ephebogenesis 156. 

Gynodiézie 142. 

Karyogamie 138. 

Kepulationsschema 140. 

Kranzbildung 139*. 

Meiosporangium 143, 145%, 
TAGES Lo: 

Parthenogenese 142, 143, 
156. 

physiologische Geschlechts- 
differenzierung 138, 142. 

Polyspermie 157. 

relative Sexualitat 141. 

sexuelle Spannung 141. 

Ectrogella 305. 


Register. 


Eidamella 357. 
spinosa 367. 


Empusa 339, 


Fresenit 339, 
erylli 339. 
Muscae 339, 

Enarthromyces 385. 
indicus 380*. 

Endarachne 156. 

Endoclonium polymorphum 

Tha: 
Parthenogenese 111. 

Endoderma leptochaete 111. 

Endogonaceae 336. 

Endogone 336, 338. 
fasciculata 336, 338. 
lactifiua 336, 337*, 338, 459. 
Ludwigit 337. 
macrocarpa 337. 
malleola 338. 
multiplex 336. 
pisiformis 336*, 337, 458. 
sphagnicola 337. 
tuberculosa 336. 

Azygoten 337. 

Karyogamie 337, 338. 

Reduktionsteilung 338. 

Schema des Entwicklungs- 
ganges 338. 

Endomyces 346. 
anomalus 346. 
belgicus 346. 
bisporus 346. 
capsularis 346. 

Chodati 346. 
coprophilus 346. 
crust 346, 
decipiens 346. 
fusiger 346. 
Grigorakianus 346. 
Hordez 346. 
javanensis 346. 
Lindneri 346, 457. 
Magnustt 346, 352, 353*, 
470. 
Margaritae 347. 
Odessa 347. 
Pastorti 353. 
Pejuanus 347, 
Schneggti 347, 
Trumpyt 34%. 
valbyensis 347. 
Wichmanii 347. 
Karyogamie 346. 
Parthenogenese 346, 353. 
Endomycetaceae 345. 
Endophyllum 452, 453, 454. 
Centranthi rubri 452. 
Euphorbiae stlvaticae 452, 
454, 457, 470. 

Euphorbiae var. uninucleata 
439. 

Sempervivt 449, 450, 452, 
457. 

Sempervivt var. aectdioides 


452. 
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Endophyllum uninucleatum 
2. 


Valerianae tuberosae 452. 
Karyogamie 449, 452. 
Parthenogenese 452, 
Reduktionsteilung 449. 
Zytogamie 449, 452. 
Endosphaera 9°. 
biennrs 99. 
Endosphaercen 100, 101. 
Entocladia gracilis 111. 
viridis 111. 
Enteromorpha 108, 109. 
clathrata f, fucicola 109. 
compressa 108, 109. 
compressa, Isogamie 4. 
Entoderma viride 111, 113. 
Parthenogenese 111. 
Entomophthora 339. 
americana 338, 45S. 
geometralis 339, 458. 
Entomophthoraceae 338, 339, 
340. 
Entyloma 436. 
Ephebogenesis 156, 200, 470. 
gametangische 470. 
ephebogenetisch 121. 
Epibasidie 427. 
Epichloé Bambusae 368. 
Epithemia Argus 76. 
Sorex 76. 
turgida 69, 76. 
turgida, Auxozyoten 69. 
zebra 76. 
Equisetum 167, 168, 468. 
limosum 290. 
palustre 290. 
Geschlechtscharakter 168. 
Eremascus 6, 345, 357, 458. 
albus 345. 
fertilis 345*, 346, 355, 470. 
Parthenogenese 346. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 346. 
Erysiphaceae 360, 361. 
Karyogamie 360, 361. 
Parthenozeuxis 360. 
Reduktionsteilung 360. 
Erysiphales 360. 
Erystphe 6, 360. 
Erysipheen 8, 459. 
Erythrocladia 206, 207. 
recondita 208. 
vagabunda 208. 
Erythrotrichia 205, 207, 208, 
discitgera 208. 
obscura 208. 
Euascomycetes 356. 
Karyogamie 356. 
Karyozeuxis 356. 
Kernpaarung 356. 
Reduktionsteilung 356. 
Euastrum 17, 18. 
Eucantharomyces 385. 
Eucheuma uncinatum 242. 
Eucorethromyces 385. 
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Eudimeromyces 385. 
Eudorina 77, 84, 88, 91, 92, 
94, 95, 100, 103. 
elegans 90*, 91*, 460. 
Didzie 91. 
Parthenogenese 91. 
Sexualitit 4. 

Euglena 262. 

Euhaplomyces 385. 

Eumonotcomyces 385. 

Eumyceten %. 

Eunotia lunaris 69, 
pectinalis 69, 71. 
turgida 69. 

Euzodiomyces 385. 

Exoascaceen 362, 365, 461. 

Exoascales 362, 365. 

Exoascus alni 363. 


Exogamie 462. 


Be 


Faktoren, kopulationsbedin- 
gende 464, 465, 466, 467, 
468. 

Farne, homothallische 73. 

Flagellaten 11. 

Filechten 470, 

Hiorideen 2,3, 9, Oy 205; 
209, 210, 211, 212, 214, 
229, 232, 233, 234, 235, 
460, 469. 

androdiézische 232. 
diézische 234. 
diplobiontische 214, 217, 
218, 219, 220, 221, 222, 
230, 234, 236. 
Entwicklungsgang der Di- 
plobionten 236. 
Entwicklungsgang der Ha- 
plobionten 235, 236. 
Generationswechsel 229. 
Geschlechtsbestimmung 
234. 
Geschlechtsdifferenzierung 
230 


haplobiontische 212, 214, 
216, 217, 219, 221, 222, 
239, 236. 

Karpogon 210. 

Karyogamie 210, 212. 

Kernphasenwechsel 
230. 

mondézische 234, 

Parthenogenese 222, 246, 

Reduktionsteilung 212, 216, 
217, 218, 219, 221, 222, 
227, 228, 230, 235. 

sekundire Geschlechts- 
unterschiede 231. 

Verteilung der Geschlechter 
232, 235. 

Zwergminnchen 231. 

Fomes pinicola 426. 
Fortpflanzung, apomiktische 
469. 


229, 


Register. 


Fortpflanzung, somatogame 
469. 

Fruchtkérper, haploide 422, 
423 


23. 

Fucaceen 2, 156, 159, 167, 171, 
189, 197, 201, 203, 204, 
234, 355, 459, 460, 469. 

Fucales 185, 186, 187, 188,190, 
191, 197, 198, 201, 202. 

Fucales Androdidzie 190. 

Andromonizie 190. 
Didzie 189, 190, 201. 
didzische 194, 195, 196. 
diplodiézisch-anisogamer 
Typ 200. 
Diplogametophyt 201. 
diplomondézisch-anisogamer 
Typ 199. 
Fruktifikationszeit 188. 
Geschlechterverteilung 191. 
Geschlechtsbestimmung 
197, 198. 
Gynodiézie 190. 
Gynomondzie 190. 
haplodiézisch - anisogamer 
Typ 199. 
Haplogametophyt 201. 
haplomoniézisch-anisoga- 
mer Typ 198. 
Hermaphroditismus 189, 
201. 
Merogonie 198. 
Mondzie 189. 
mondézische 191, 192, 193, 
194. 
Parthenogenese 198, 202. 
Polyspermie 202, 204. 
Reduktionsteilung 185, 186. 
Trimonézie 190. 
Tridzie 190. 

Fucus 2, 4, 5, 142, 146, 147, 
186, 187, 188, 200, 201, 
203, 225, 456, 458, 463, 
470. 

ceranoides 
197 2ONe 

dichotomus 192. 

distichus 192. 

edentatus 192. 

evanescens 192. 

filiformis 192. 

Fuect 192. 

furcatus 192. 

inflatus 192. 

intermedius 192, 195. 

lutavtus 203. 

platycarpus 186, 189, 190, 
191 OZ LOT el OS ye 199) 
202, 252. 

platycarpus var. spiralis 192. 

serratus 146, 186, 188, 190, 
I, TE, PAO), AaeB)s BY. 

spiralis 192. 

vesiculosus 99, 146, 186*, 
190, 195, 197, 198, 203, 
204. 


190, 192, 195, 


Fucus virsoides 193. 
volubilis 195. 
Konzeptakel 189. 
Oogamie 4. 

Rezeptakel 189. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 199, 200. 

Fungi imperfecti 344. 

Furcellaria fastigiata 240. 

Fusarium 371. 
moniliforme 371. 


G. 


Galaxaura 216, 217, 231. 
adriatica 223. 
fragilis 238. 
Giesnigiana 223. 
marginata 238. 
oblongata 238. 
obtusata 238. 
Schimperi 239. 
Gallowaya pinicola 447, 449, 
455. 
Gametangienkopulation, iso- 
game 458. 
Gametangiogamie 457, 461, 
462. 


anisogame 459. 
isogame 458. 
Gameten 456, 457, 458. 
isomorphe 458. 
Gametenfusion 456. 
Gametogamie 456, 459, 461, 
462. 
Gametozoosporen 88. 
Gastromycetes 389. 
Gelidiaceen 216, 217, 239. 
Gelidium 216. 
Geolegnia 270. 
inflata 282. 
septisporangia 282. 
Geschlechterverteilung 
Spirogyra 346. 
Geschlechtsakt 464. 
Geschlechtsanlagen 465. 
Geschlechtsbestimmer 465. 
Geschlechtsbestimmung, Me- 
chanismus 460. 
genotypische 459. 
phaenotypische 460. 
bei Spzrogyra 28, 35, 36. 
bei Zygnema 55. 


bei 


Geschlechtscharaktere 466, 
467. 

sekundire 469. 

sekundére bei Sfirogyra 


31. 
Geschlechtsdeterminierung, 
genotypische 459. 
nichtgenotypische 459. 
Geschlechtsdifferentiatoren 

464, 465. 
Geschlechtsdifferenzierung 
464. 
morphologische 459. 
bei Zemnogyra 53. 


Register. 


Geschlechtsfaktoren 464, 465, | Grateloupia cuneifolia 239. 


467. 
Geschlechtspotenzen 465, 467. 
Geschlechtstendenzen 465. 


Geschlechtsunterschiede 464. 


Cutleriae 239. 
dichotoma 239. 
filicina 239. 
Proteus 239, 


morphologische, bei Spcro- | Grateloupiaceen 215, 239. 


geyren AT. 
Geschlechtsverschiedenheit, 


physiologische 430, 434, 
466. © 


Gibberella moniliformis 37). 
Giffordia secunda 142, 153. 
Gigartina mamillosa 241. 


Gigartinaceen 215, 216, 223, 
241 


Giraudia sphacelariotdes 138, 


153. 
Glaziella 336. 
Gloeococcus mucosus 95. 
Gloeocystis vesiculosa 95. 
Glotophloea 217. 
capensis 239. 
confusa 239. 
Halliae 238. 
Okamurez 238. 
sctnaiotdes 238, 
undulata 238. 
Gleostphonia capillaris 221, 
239. 
Gloeostphoniaceen 215, 239. 
Glomerella 370. 


Gnomonia erythrostoma 368. 


leptostyla 366. 


Gomphonema dichotomum 176. 


olivaceum 76. 
tenellum 76. 
Gonapodya 285. 
Gonatonema 64, 65. 
Boodlet 64.7 
Mayort 65. 
tenerrima 65. 
ventricosum 64. 
Aplanosporen 64. 
Azygoten 65. 
Karyogamie 65. 
Parthenosporen 64. 
Gongrostra \10. 
ctrcinnata 111, 113, 114. 
Gonimoblast 213. 
Gonimophyllum 226. 
australe 244, 

Buffhami 226, 233, 244. 
Gonium 64, 77, 88, 
95, 430, 458. 
pectorale 86*, 89 90, 95. 

pectorale, Didzie 89. 

sociale 90. 

tetras 90. 

Geschlechtstrennung 89. 

Reduktionsteilung 89. 
Gracilaria armata 242. 

compressa 242. 

confervoides 223, 231, 242. 

crispata 242. 

Vivesti 242. 
Gracilariophila oryzoides 241. 

Kniep, Sexualitat. 


89, 94, 


Griffithsia 210. 
antarctica 243. 
barbata 242. 
bornetiana 214, 215, 216, 
220, 225, 227, 231, 234, 
243, 460. 
corallina 210*, 
216, 243. 
flabelliformis 243. 
globifera 225. 
pactfica 243. 
phyllamphora 243. 
setacea 225, 243. 
Grinuellia 210. 
americana 231, 244. 
Guillermondia 354, 
Gymnoasceen 6. 
Gymnoascus 357, 358. 
candidus 357. 
Reessti 357, 359. 
uncinatus 357. 
Monizie 357. 
Gymmnoconia 451, 452, 455. 


211, 


interstitialis 449, 451, 452. 


Rosae 450. 
Gymnosporangium 446. 


Gynandrosporie 118, 119, 120. 


Gynodiézie 469. 
Gynomonizie 469. 


H. 


Haematococcus 76, 77. 
Bitschlit 78. 
droebakensis 79. 
pluvialis 79. 
Isogamie 77. 

Haken 390, 393*. 

Halarachnion 221. 
floridanum 221, 240. 
ligulatum 221, 240. 

Hallasia 61. 

Halicystis 131, 132. 
ovalts 131. 

Halidrys 187, 202. 
diotca 195. 


stliguosa 187, 188, 189, 193. 


Haliserts 182. 
dichotoma 179. 
polypodioides 179, 185. 
Parthenogenese 185. 
Halodictyon mirabile 244, 
Halopteris 174. 
brachycarpa 159. 
congesta 159. 
filicina 159. 
funicularis 159. 
hordacea 159. 
scoparia 159. 
Halurus equisetifolius 243. 


215, 
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Halymenia. Floresia 239. 
ligulata 239. 

Hansenia 355. 

Haplodiézisten 460. 

haplomiktisch 269. 

haplomondzisch 73. 

Haplomyces 385. 

Haplophase und Tetraden- 

teilung 75. 
Washo 175.176", 177, 
178. 

Aree 174, 175*, 176. 
Reduktionsteilung ite 
Harveyella mirabilis 220, 241. 

Hauckia insularis 95. 


Hefe ,,E 355. 
yi 355. 
wG 353, 


»G@, Karyogamie 353. 
J ohannisberg I“ 351. 
J ohannisberg II“ 351, 352. 
Reduktionsteilung 353. 
von Pulque Nr. 2 352. 
Hefen, anisogame 460. 
Hlelicostylum piriforme 335. 
Helminthora. 210, 214, 233. 
divaricata 218, 232, 237, 
238:. , 
Helminthocladia purpurea 218, 
237: 
Helminthocladiaceae 236. 
Helminthophana 385. 
Hemineura frondosa 211. 
Hermaphroditismus 189. 
Herpomyces 385. 
Herposiphonia secunda 245. 
tenella 245. 
Hesperophycus 18%. 
Harveyanus 187, 193. 
Heterocontae 12, 102. 
Heterogamie 459. 
Heteronema Andersoniana 211. 
heterophytisch 74. 
Heterosiphonia Berkeleyi 245. 
Heterospora 174, 
Heterothallie 4, 74. 
heterothallisch 74, 311. 
Hevea brasiliensis 295, 296, 
297, 298. 
Hildenbrandtia 221. 
Himanthalia 187. 
lorea 186, 187, 188, 190, 
1k, Ie 
Himantidium pectinale 71. 
Holmsella pachyderma 241. 
Holobasidie 389, 427. 
Hologamie 77, 258, 458, 459, 
462. 
homophytisch 74. 
homosexuell 463. 
homothallisch 73, 74, 311, 398. 
Hormidium flaccidum 81, 107. 
nitens 113. 
Hormosira 186. 
Banksti 190, 195, 197. 
Labillardierit 195. 
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Humaria 344, 379, 462. 

anceps 378, 379. 

granulata 378, 379, 396, 

457, 461, 462. 

rutilans 379. 
Hyalotheca 17, 20. 

dissiliens 15, 17, 19, 20, 460. 

dissiliens Bréb. f. minor 18. 

neglecta 20. 

Schema des Entwicklungs- 

ganges 20. 
Hydraeomyces 385. 
Hydroclathrus 156. 
Hydrodictyaceen 103. 

Isogamie 103. 
Hydrodictyon 97, 104. 

reticulatum 460. 

Azygoten 105. 
Hydrophilomyces 385. 
Hygrophorus 424. 

ceraceus 423. 

conicus 423, 424, 439. 

constans 423. 

psittacinus 424. 

Hymenena Fryeana 244, 
Hymenomyceten 7, 9, 75, 298, 

359, 364, 389, 390, 396, 
412, 414, 420, 
428, 431, 439, 
448, 452, 453, 
466, 467, 468, 


Apogamie 423. 

Bastardierung 411. 

bipolarer Typus +408. 

Drizie 417, 442. 

diézische 57. 

Durchbrechungskopulatio- 
nen 409. 

mondzische 457, 467. 

geographische Rassen 412. 

Haplodidzie 407. 

haploide Fruchtkérper 470. 

Isogamie 467. 

Karyogamie 398. 

Mondzie 398, 417. 

Parthenogenese 423. 

Schema des Entwicklungs- 
ganges 408. 

tetrapolare 468. 

tetrapolarer Typus 408. 

triploide Bildungen 421. 

,,Viererschema 407, 408, 
409, 412. 

,4weierschema 407, 408. 

Hy perantherella incrustans 

240. 

Hypertomie 69. 

Hypholoma 41. 
candolleanum 426. 
capnoides 426. 
fasciculare 394, 402, 415, 

422, 426. 
hydrophilum 426. 
sublateritium 415, 426. 

Hypnea Valentiae 224. 


Register. 


Hypneocolax stellaris 241. 
Hypnozygote 104. 
Hypochnus 364, 396. 
terrestris 394, 395*, 396, 
398, 426, 448, 457, 463. 
Karyogamie 395, 396. 
Solani 397, 398, 426. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 396. 
Hypochytriaceen 253. 
Hypoglossum Woodwardit 211. 


A i 


Indioandrosporie 118, 124. 

Idiomyces 385. 

Tsoachlya 270, 271. 
eccentrica 282. 
monilifera 277, 282. 
torulotdes 282. 
unispora 282. 

Isogamie 23, 458, 459, 461, 

466, 470. 
yon Aplanogameten 458. 
von Planogameten 458. 
Isohaplont 14, 26, 35, 64. 


J, 


Janczewshkia 216, 231, 234, 469. 
Gardnert 245. 
lappacea 231, 245. 
moriformis 245. 
Solmsii 231*, 245. 
verrucaeformis 216, 245. 

Jania corniculata 240. 
pumila 240. 
rubens 240. 

Jarata Salicis 269. 


K. 


Kainomyces 385. 
Karyogamie 456, 457,461,469. 
Karyozeuxis 356, 379, 457, 
461. 
multiple 462. 
Kentrosphaera Facciolae 98. 
Kernphasenwechsel 457. 
Kernpaarung 457, 461, 462, 
463. 
Kletdiomyces 385. 
Klon 38. 
Konidien 457. 
Konstitution, 
465. 
Kopulanten 456. 
Differenzierungsformen 


sexuelle 464, 


genotypische Beschaffen- 
heit 462. 

morphologische Beschaffen- 
heit 461. 


Kopulation, apogametische 
389. 


Kopulation, leiterférmige, bei 
Spirogyra 15, 21. 
leiterformige, bei Zygnema 
15. 
seitliche (laterale), bei Spz- 
rogyra 21. 
ylibers Kreuz‘, bei Zemno- 
gyra 53. 
Kopulationsiste 312. 
Kopulationsbedingungen 464. 
Kopulationsfaihigkeit, Dauer 
464. 
Kopulationsfaktoren 466, 468. 
Kopulationsneigung 134. 
KopulationsprozeB 464. 
Kopulationsschlauche, Bil- 
dung, bei Spirogyra 30. 
Kopulationsstimmung bei S#7- 
rogyra 30, 41, 42. 
bei Zygnema 57. 
Kreuzkopulation bei Zygnema 
55, .DU, De. 
Kunkelia 451, 452, 453, 454, 
455. 
nitens 451, 452, 454, 455, 
457, 470. 
Einkernrassen 454. 
Karyogamie 452. 
Kylinia rosulata 218, 219, 237. 


L. 


Laboulbenia 382%, 385. 
chaetophora 222, 383. 
elongata 380*. 
gyridinarum 222, 383, 384*. 
inflata 383*. 
karpogone Zelle 383. 
Karyogamie 384. 
konjugierte Teilung 384. 
Reduktionsteilung 383. 
trichophore Zelle 383. 

Laboulbeniaceen 222, 457. 

Laboulbenieae 381. 

Laboulbenien, apandrische 463. 
Karyogamie 385. 
Parthenozeuxis 385. 

Laboulbeniomycetes 381, 383, 

384, 469. 

Laboulbeniomyceten,Geschlech- 

terverteilung 385. 
Geschlechtsbestimmung 
382. 
mondézische 460. 

Lachnea cretea 378, 379. 
scutellata 378, 379. 
stercorea 378. 

Lactarius 407. 

Lagentdiopszs 305. 

Lagenidium 305, 306, 308. 
brachystomum 308. 
Cyclotellae 308. 
entophytum 308. 
pygmaeum 307, 308. 
Rabenhorstzi 306*, 307*, 308 
raeculoides 308. 


Lagenidium, holokarpische 
Arten 308. 
Laminaria 169, 171, 172, 197, 
199, 460. 
Claustonit 171, 172, 173. 
digitata 171, 174. 
flexicaulis 171, 
Lejoliset 170*, 171, 172. 
religtosa 171*, 174, 202. 
sacharina 171, 174. 
Sinclairizt 170, 171, 172. 
haploide Zwerggeneration 
155. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 199. 
sekundiirer Geschlechtscha- 
rakter 170. 


Laminariaceae 150, 171, 172, 
221, 469. 
Laminariaceen , 
wechsel 5. 


Laminariales 157, 169, 172, 
173, 174, 185, 201, 202, 
460. 

Didzie 169. 

Geschlechtsbestimmung 
173. 

Reduktionsteilung 173. 

Schema des Entwicklungs- 
ganges 174. 

Laminarien 156, 159, 174. 

Lamprothamnus alopecuroides 
247. 

Hansenit 247. 

Landsburgia 187. 
myricaefolia 195. 
quercifolia 195. 

Lanomyces 350, 361. 
tjibodensis 361. 

Lasiobolus brachyascus 376. 
pulcherrimus 378, 379. 
Lastrea pseudo-mas var. poly- 

dactyla 166. 

Laurencia hybrida 220, 226. 
obtusa 245. 
pinnadifida 216, 245. 
sinicola 245. 
virgata 245. 

Leathesia difformis 137. 

Lebermoose, Reduktionsteilung 


Generations- 


268. 

Letosperma, Sectio 53, 54, 
62. 

Leiterkopulation bei S/zro- 
eyra 23, 24. 


bei Zemnogyra 53. 
bei Zygnema 53, 54*, 55, 
56, 58*. 
Lejolisia mediterranea 225%*, 
242. 
Lemanea 210, 217, 236. 
Lemaneaceae 217, 236. 
Lemna gibba 111. 
trisulca 97. 
Lenormandia marginata 245. 


Register. 


Leptolegnia 270, 271. 
caudata 280, 282. 
subterranea 282, 

Leptomitaceae 285, 309. 

Leptomitaceen Parthenogenese, 

287. 

Leptomitus 285. 

lacteus 285. 


Leptosira 112, 113. 
medicana 112, 113. 


Liagora 217. 
ceranotdes 238. 
cheyneana 238. 
distenta 237. 
elongata 238. 
farinosa 238. 
hawatiana 238. 
megagyna 238, 
mucosa 238, 
pediccllata 237. 
pinnata 237. 
pulverentula 238. 
valida 237. 
Libellus Grevillez 76. 
Lichenes 385. 
Limnaiomyces 385. 
Lithoderma 148. 
fatiscens 148, 153, 155, 156, 
157. 
fatiscens, Polyspermie 157. 
Lithophyllum expansum 241. 
grumosum 24). 
instdtosum 240. 
Lenormandii 223. 
pachydermum 240. 
Lithosiphon Laminariae 150. 
Lithothamnion colliculosum 
240. 
coralloides 240. 
dehiscens 240. 
elegans 240. 
filavescens 223. 
foecundum 240. 
fruticulosum 241. 
medtocra 241. 
melobestoides 24(). 
Philippit 241. 
polymorphum 240, 241. 
Sonderi 240. 
soriferum 240, 
Strémfeltit 223, 241. 
tophiforme 241. 
varians 241. 
Lobocolax deformans 238. 
Lobomonas pentagonia 85*. 
Lomentaria clavellosa 211, 242. 
ovalis 242. 
uncinata 224, 
Lophocladia Lallemandi 245, 
trichocladus 245. 


Lophosiphonia obscura 245. 

Lophurella caespitosa 245. 

Lophodermium hysteroides 
368. 


Lychnothamnus barbatus 247, 
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Macrocystis pirtfera 171, 172. 
Miinnchen, starke 141, 463, 
465. 
schwache, 141, 466, 465. 
Magnusia nitida 359. 
Magnusiomyces Ludwigit 352. 
Malleochloris 95. 
sesstlts 96. 
Manoilowsche Reaktion 331. 
Marasmius alliaceus 426. 
peronatus 426. 
Marginaria 187. 
Boryana 195. 
Marsialia Drummondi 75, 
Martensia 211, 215, 231. 
elegans 244. 
flabelliformis 244, 
Sragilis 244, 
pavonia 244, 
Zwergmanncheu 231. 
Mastophora macrocarpa 241. 
Meiosporangium 143, 144, 
145*, 146*. 
Meiosporen 155. 
Melandrium 180, 465. 
album 197, 328, 429, 434, 
465. 
rubrum A6D. 
Melampsora Lint 449, 455. 
reticulatae 449, 
Rostrupit 449, 
Melanospora 6, 366, 371. 
pampeana 371. 
Meliola 362. 
Melobesia Corallinae 241. 
corticiformis 241, 
farinosa 223, 241. 
Lenormandii 241. 
limittata 241. 
Melosira varians 68. 
Geschlechtsdimorphismus 
68. 
Membranoptera platyphylla 
244. 


Mercurtalis 197. 
Merogonie 121. 
Mesocarpaceae 62. 
Mesocarpicae, Sectio 62. 
Mesocarpus 62. 

neaumensis 61. 

parvulus 64. 

Mondzie 63. 
Mesotaeniaceen 15, 61. 
Mesotaenium 16. 

caldariorum 16. 
Mesothamnion caribaeum 243. 
Micrasterias 17. 

denticulata 18. 
Microcladia 216. 
Microcolax botryocarpa 245, 
Micromyces 265. 
Microsphaeria 360. 

guercina 361. 
Miktohaploidie 14. 


34* 
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Register. 


Miktohaplont 14, 64, 89, 108, | Mougeotia recurva 65. 


462, 471. 

Mischococcus confervicola 14. 
Misgomyces 385. 
Monascus 8, 360. 

Barkeri 360. 

purpureus 360. 

ae Bia) 

konjugierte Teilungen 360. 
Monilia sttophila 372. 


scalaris 62*. 

tenuis 62, 63, 64%. 
uleana 63, 460. 
viridis 63*. 
Anisogamie 62. 
Azygoten 65*. 
Karyogamie 63. 
Reduktionsteilung 63. 
Seitenkopulation 63. 


Monoblepharidaceae 265, 309, | Mucor 319%, 320, 321, 330, 


310. 


Monoblepharideen 267, 268. 
Bastarde 268, 269, 278. 


Monoblepharis 6, 265, 266, 
268, 269, 270, 309, 456, 
459, 460. 

brachyandra 267. 

brachyandra B longicollis 

268. 

fasciculata 266, 267. 

insignis 266, 267*. 

macrandra 266, 268*. 

polymorpha 267*, 268. 

sphaerica 265, 266*, 267%, 

268. 

Mondzie 266. 

Parthenogenese 267. 

Reduktionsteilung 266. 
Monochytrium 257. 

stevensonianum 257. 
Monoicomyces 385. 
Monostroma 4. 

bullosum 109. 

latissimum 110. 

membranaceum 109. 

Wittrockit 109, 110. 

Azygoten 110. 

Diézie 110. 

Karyogamie 110. 

Parthenogenese 110. 
Monézie 417, 462, 

468. 

1. Grades 190. 

2. Grades 190. 
mondézisch 74. 
Monozyga, Sectio 29. 
Moose, homothalische 73. 

mondézische 107. 


Mortierella 318, 335, 338. 
polycephala 315, 334. 
Rostafinskit 335. 

Méoschomyces 385. 

Mougeotia 60, 61, 62, 64, 66, 

458. 
calcarea (3, 65. 
capucina 63, 65. 
craterophora 63. 
genuflexa 15, 63. 
Maltae 64. 
mirabilis 14, 65*. 
parvula 64, 65. 
pleurosperma 14, 
producta 65*, 
quadrata 63*, 


464, 


Mucoraceen 


334, 442, 458. 

f* 315, 334. 

Al 315, 334. 

LT BaD. 

AV 321, 322%, 335. 

7 320, 821, 322*, 323%, | 
335. 


AO Bietoy 
VII 335. 
»VUI* 335. 


alternans 320, 335. 

brevipes 335. 

AGE Bair 

crrcinelloides 320, 335, 

OO Betis 

dimorphosporus 320, 335. 

dispersus 335. 

dubtus 320, 335. 

erectus 314, 333, 335. 

fragilis 320, 333. 

genevensis 315, 320, 333, 
334. 

griseo-cyaneus 335. 

hiemalis 314, 320, 324, 330, 
Badowoos, Oo), 

hiemalis var. alba 330. 

jgavanicus 320, 330, 335. 

lamprosporus 335. 

Mucedo 74, 198, 311, 312, 
BIBS Sle Beith sR PALA Sys 
Stel Shr GREY ak ay ausch 

Mucedo var. A. 322. 

muctlagineus 335. 

»iV** 332, 335. 

neglectus 333. 

parvisporus- 315, 333, 334. 

plumbeus 315, 333, 334. 

proliferus 335. 

racemosus 333, 335. 

Rouxtanus 335. 

stlvaticus 320, 333*, 335 

spec. 319*, 320, 334, 335. 

sphaerosporus 335. 

spinosus 334, 335. 

tenuzs 333. 


vicinus 333. 


308,° 311, 315, 
31%, 320, 321, 322, 325, 
327, 328, 329, 330, 331, 
332, 333, 338, 340, 345, 
348, 358, 370, 373, 400, 
457. 

Apandrie 345. 

Azygoten 333, 334. 


Mucoraceen, chemomorphoti- 
sche Einfliisse 312. 
didzische 325, 334. 
didzische, Schema des Ent- 
wicklungsganges 330. 
Geschlechtsbestimmung 
325. 
Geschlechtsdifferenzierung 
319. 
geschlechtsspezifische 
Stoffe 312. 
heterokaryotische 
haplonten 329. 
Heterothallie 4. 
Kernkopulation 319, 328. 
mondzische 329, 334. 
mondzische, Schema des 
Entwicklungsganges 329. 
neutrales Myzel 328. 
Parthenogenese 345. 
Pseudophoren 324*, 325. 
Reduktionsteilung 319. 
Suspensor 312. 
Telemorphose 312. 
thigmomorphotischer 
fekt 312. 
Ursporen 319. 
Urkonidien 319. 
Mucorineen 6, 264, 276, 279, 
$11, 322, 442; 457, 
458. 
didzische 10. 
heterothallische 10. 
homothallische 73. 
Mycena 411. 
calopus 415, 426. 
parabolica 415, 427. 


Mikto- 


Ef- 


| Mychodea 241. 


Mycosphaerella 368. 
pinodes 373. 

Mykologie 6. 

Myriodesma 187. 
integrifolium 193. 
latifolium 198. 
guercifolium 193. 
serrulatum 193. 

Myrionema vulgare 143, 144, 

155. 

Myriotrichta 150, 151, 155. 
clavaeformis 150, 151, 153. 
jiliformzs 150, 151, 153. 
Parthenogenese 151. 

Myxomyceten 250, 252, 458. 
Geschlechtsdifferenzierung 

250. 
Karyogamie 250. 
Reduktionsteilung 252. 


Myzocytium 305, 306*, 307, 
309. 


megastomum 306. 
proliferum 306, 307*. 
vermicolum 305, 306*. 
Karyogamie 305. 
Monézie 306. 


S N. 

Naccarta 221. 
hypnotdes 239. 

Wig git 231, 239. 

Nadsonia 352, 354*, 355, 356. 
elongata 354. 
fulvescens 354. 
Karyogamie 355. 
Paedagamie 354. 

Navicula 71. 
crucigera 75, 76. 
didyma 76. 
directa 76. 
firma 71, 76. 
pygmaea 76. 
ramosissima 76. 
scopulorum 76. 
sertans 76. 
subtilis 76. 
virtdula 76. 

Nectria 366. 

Nemalion 5, 210*, 


214, 216, 217, 221, 232, 
235. 

lubricum 232, 234, 237, 
238. 

multifidum 231, 232, 237, 
238. 


ramulosum 237. 
Schrammit 238. 
vermiculare 238. 
Karyogamie 210. 
Reduktionsteilung 214. 


Nemalion-Typus, Schema 235, 


236 


Nemalionales 212, 214, 217%, 


220, 221. 
Reduktionsteilung 212. 
Nemastoma cervicornis 240. 

marginifera 240. 
Nemastomaceae 215, 223, 239. 
Nematospora 349, 355. 

Lycopersict 349. 
Nemoderma 153. 


tingitana 144, 151*, 152*, 


153*, 188. 
Parthenogenese 152. 
Neurospora 373. 
crassa 372. 
sttophila 372. 
tetrasperma 372. 
Bastardperithecien 373. 


Geschlechtertrennung 372. 


Nicotiana 468. 

Nitella batrachosperma 247. 
brachyteles 247. 
capitata 247. 
confervacea 247. 
flexilis 247. 
gracilis 247. 
hyalina 247. 
mucronata 247. 
opaca 247. 
ornithopoda 247. 
syncarpa 247. 


211, 212, 


Register. 


Nitella tenuissima 247. 
translucens 24%, 
Nitophyllum 215, 227, 228%, 
229". 
cryptoneuron 244, 
Fryeanum 244, 
Hilliae 244. 
laceratum 226, 244. 
laciniatum 244, 
latissimum 244, 
lividum 244, 
punctatum 215, 226, 227, 
228*, 229*, 244, 
Spectabile 244, 
Nitsschia 71, 75: 
hybrida 75, 76. 
palea 75. 
paradoxa 75. 
longissima 75, 76. 
vitrea 69, 
Azygoten 75. 
Notheia 186, 202. 
anomala 193, 208, 204. 
Nycteromyces 385. 


oO. 


Ochrospora Sorbi 452. 
Odontadenia speciosa 295, 296, 
297, 298. 
Odonthalia dentata 245. 
Oedocladium 116, 119. 
Mondzie 119. 
Oedogoniaceae 116, 
Oogamie 4, 105. 
Oedogoniaceen, mondézische 
123. 
nannandrische 469. 
Oedogonien, didzisch-makran- 
drische 125. 
gynandrospore 117, 
119, 120, 123, 460. 
idioandrospore 117, 
119, 120, 123, 124. 
makrandrische 117, 
1235 
makrandrisch - didzische, 
Schema 116*, 118. 
mondzische 125, 460. 
monozische, Schema 116*. 
nannandrisch-gynandro- 
spore 126, 127. 
nannandrisch-gynandro- 
spore, Schema 116*. 
nannandrisch-idioandro- 
spore 126, 127. 
nannandrisch-idioandro- 


120, 121. 


118, 
118, 
120, 


spore, Schema 117*, 118. 


nannandrische 117, 120, 
ees 
Oedogonium 2, 3, 4, 5, 16, 
116*, 122, 124, 125, 170, 
459, 460. 
acmandrium 125. 


acrosporum 121, 127. 
africanum 124. 
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Oedogonium Abismandis 125. 
alternans 126... - 
americanum 125. 
angustissimum, 125. 
anomalum 117, 125... 
arcyosporum 125. 
areolatum 125. °° 
Areschougit 119, 126. 
Areschougit f. todista 119, 

126. 
armigerum 120, 126. 
australianum 125. 
autumnale 125. 
bahusiensée 126. 
bengalense 126. 
biforme 125. 
bohemicum 125. | 
boreale 126. 
borisianum 127. 
Boscit 125. 
brastitense 126. 
Braunii 121, 126. 
Braunii B hafniense 126. 
calcareum 121, 125. 
capense 125. . 
capillare is, 119, 121, 125, 
460. 
capilliforme 125. 
capitellatum 125. 
cardiacum 125. 
cataractum 126. 
ctliatum 121, 126. 
clavatum 126. 
cleveanum 126. 
concatenatum 126. 
confertum 126. 
contortum 126. 
crasstusculum 126. 
crasstusculum var. 
drosporum 126. 
crassum 125. 
crenulato-costatum 117, 125. 
crispum 125. 
cryptoporum 121, 125. 
curtum 125. 
curvum 121, 125. 
cyathigerum 126. 
cymatosporum 121, 125 
danicum 126. 
decipiens 126. 
depressum 126. 
dictyosporum 125. 
dtotcum 125. 
diplandrum 119, 120, 126. 
Donnellzt 126. 
echinospermum 127. 
excisum 125. 
exocostatum 125. 
exospirale 126. 
fabulosum 125. 
flavescens 12°. 
‘fonticola 120, 122, 123, 125. 
foveolatum. 125. 
Sragile 125. 
Sranklinianum 125. 
fusus 125. 


idioan- 
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Oedogonium gallicum 126. 
geniculatum 125. 
giganteum 126. 
glabrum 126. 
globosum 125, 
gracillinum 125, 
grande 126. 

Gunniz 125. 
hians 126. 
Hirnit 125. 
Hirnit var. africana 125, 
hispidum 126. 
hoersholmiense 126. 
Hohenackerit 126. 
Howardit 126. 
hystricinum 126. 
hystrix 126, 127. 
zllinotense 126. 
implexum 127. 
inclusum 124. 
inconspicuum 126. 
indicum 126. 
tnerme 126. 
infimum 126. 
insigne 125. 
intermedtum 125. 
inversum 121, 126. 
zowense 126. 
trregulare Bp 
1 Meares 
Itzigsohnit 125. 
Kirchnertt 125. 
Kitutae 127. 
Igellmanit 126. 
Kurzit 125. 
laeve 125. 
lageniforme 126. 
Landsboroughi 126. 
latiusculum 126. 
lautumniarum 126. 
letopleurum 126. 
lindmanianum 127. 
loricatum 125. 
Magnusit 126. 
mammiferum 125. 
margaritiferum 117, 126. 
martinicense 125. 
maximum 117, 126. 
megaporum 127. 
mexicanum 126, 
michiganense 126. 
minus 125. 
mitratum 125, 
monile var. eminens 126. 
Montagne: f, saxicolum 124. 
nebraskense 126. 
nobile 125. 
nodulosum 125. 
obesum 125. 
oblongellum 125. 
oblongum 125, 
oboviforme 126. 
obsoletum 125. 
obtruncatum 126. 
oelandicum 126. 


Oryzae 126. 


condensatum 


Register. 


Ocedogonium oviforme 125. 
pachandrium 126. 
pachydermum 125, 
paludosum 125. 
pauco-costatum 126. 
paulense 126. 
perspicuum 127. 

Petri 125. 

pisanum 126. 

Pithophorae 125. 

plagiostomum 126. 

platygynum 126, 127. 

platygynum £{. continua 127. 

platygynum {. obtusa 127. 

plusiosporum 125. 

pluviale (= Oc. diplandrum) 
119, 120, 124, 127. 

poecilosporum 126. 

porrectum 126, 

pratense 126. 

praticolum 127. 

princeps 126. 


Pringsheimit 126. 
psaegmatosporum 125. 
pseudacrosporum 125. 
pseudo-Bosctt 125. 
punctato-striatum 126. 
punctatum 117, 126. 
pungens 126. 
pusillum 126. 
pyriforme 125. 
pyrulum 125. 
quadratum 125. 
richterianum 125. 
rigidum 126. 
rivularc 117, 126. 
Rothii 126. 

rufescens 126. 
rufescens £, Lundellit 126. 
rupestre 125. 
scrobiculatum 117, 126. 
Selandiae 125. 
semiapertum 126. 
sexangulare 126. 
stlvaticum 126. 
simplex 125. 

sociale 126. 
soditroanum 125. 

Sol 126. 

spectabile 127. 
spetsbergense 125. 
sphaerandrum 125. 
spirale 127. 

stellatum 126. 
suboctangulare 125. 
subrectum 126. 
suectcum 126. 
supremum 127. 
tapeinosporum 126. 
taphrosporum 126. 
tenuissimum 125. 
triotcum 122. 
tumidulum 126. 
tyrolicum 125. 
undulatum 127. 
upsaliense 125. 


Ocedogonium urbicum 125. 
urceolatum 126. 
vartans 125. 
Vaucherii 125. 
verrucosum 126. 
virceburgense 124, 125. 
wabashense 126. 
Welwitschii 126. 
wolleanum 127. 
zig-zag 125. 
Didzie 118, 119, 123. 
Geschlechtstrennung 118. 
Geschlechtsverteilung, Zu- 
sammenstellung 125. 
Mondézie 118, 120. 
Parthenogenese 124*. 
Reduktionsteilung 118. 
Tridzie 122. 
Ocnotheren 459. 
Oidien 391. 
Olpidiaceen 253, 257, 305. 
Olpidiopsis 253, 258*, 259, 260, 
307, 459. 
luxurians 259. 
major 259. 
Oedogoniorum 307. 
vexans 259. 
Geschlechtsdifferenz 259. 
Olpidium 256, 257. 
brassicae 257. 
entophytum 255. 
Salicorniae 257. 
Viciae 253, 254*, 255*, 256, 
257, 456, 458, 460. 
Karyogamie 254. 
Oogamie 459, 461. 
Oomyceten 253, 265. 
Ophiobolus cariceti 369, 371, 
379, 458. 
graminis 369. 
Oppositionsfaktoren 466. 
Orthoners binotata 76. 


BP: 


Paarkerngeneration 462. 
Padina 182, 202. 
dubia 180. 
Durvillet 182. 
eymnospora 180. 
Pavonia 178, 184*, 198, 460. 
tetrastromatica 184. 
variegata 180, 181, 185. 
Vickersiae 180, 181, 182. 
Parthenogenese 185. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 181, 198. 
Paedogamie 98, 461. 
Palmella 95. 
Panaeolus campanulatus 394, 
409, 411, 422, 423, 427. 
campanulatus >< P. fimicola 
411. 
fimicola 411, 426. 
papilionaceus 427. 
separatus 409*, 42°. 


Panaeolus, haploide Frucht- Partha eneds bei Perono- 


kérper 423. 
Parthenogenese 423. 
Pandorina 77, 84, 86, 87, 91, 
92, 94, 96, 105, 458. 
morum 86, 87, 460. 
Isogamie 4. 
Kopulation der Gameten 


» 4. 
Reduktionsteilung 86. 
Parasitella simplex 335, 
Parhydraeomyces 385. 
Parmelia Acetabulum 386. 
Parthenogamie 461, 462: 
Parthenogenese 469. 
diploide 470. 
gametische 470. 
generative 470. 
haploide 470. 
somatische 470. 
bei Armillaria 423. 
bei Bryopsis 135. : 
bei Camarophyllus 424. 
bei Chaetophoreen 113. 
bei Chara 247, 248, 249. 
bei Chlamydomonas 95. 
bei Chlorochytrium 105. 
bei Chlorococcum 105. 
bei Chlorogonium 95, 121. 
bei Collybza 423. 
bei Coprinus 423. 
bei Cutleria 165, 167, 168. 
Debarya 61. 
i Debaryomyces 349. 
i den Desmidiaceae 2. 
i Dictyosiphon 156. 
i Dictyota 185. 
i Dictyotales 185. 
i Dictyuchus 279. 
i Difodascus 352. 
i Draparnaldia 114. 
i Ectocarpales 155, 168. 
i Ectocarpus 142, 143. 
i Endoclonium 111, 118. 
i Endomyces 346, 353. 
i Entoderma 111, 113. 
i Hremascus 346. 
i Zudorina 91, 94. 
i Florideen 222, 246. 
i Fucales 198, 202, 203, 


j Faces 203, 204. 

i Haliseris 185. 

i Hydrodictyon 105. 
i Hymenomyceten 423. 
i Leptomitaceen 287. 
i Leptostra 113. 

i Lithoderma 156. 

i Monoblepharis 267. 
i Monostroma 110. 

i Myriotrichia 151. 
i Nemoderma 152. 

i Oedogonium 124. 

i Padina 185. 

i Panaeolus 423. 

i Pennatae 74. 


Register. 


sporaceen 302. 
bei Phaeophila 114. 


bei Phaeosporeen 155, 156. 


bei 
bei 
bei 
bei 
bei 
bei 
bei 
bei 


Phycomyceten 265. 
Phycopeltis 115. 
Phy litt’s 157. 
Phytophthora 299. 
Protascales 355, 
Protosiphon 105. 
Psilocybe 423. 
Pylatella 144, 145. 
bei Pythium 290. 

bei Saprolegniaceen 270, 

277, 280. 
bei Schizophyllum 423. 


bei Schtzosaccharomyces 348, 


349. 
bei Scytostphon 157. 
bei Spirogyra 42. 
bei Stictyostphon 156. 
bei Stigeoclonium 114, 
bei Zemnogyra 53. 
bei Zrentepohita 115. 
bei Zyphula 423. 
bei Ulothrix 107, 108. 
bei Ulva 109. 
bei Uredineen 453. 
bei Uriilagineen 442. 
bei Vaucherza 136. 
bei Volvocales 95. 
bei Volvox 94, 95. 
bei Zanardinia 161. 


bei Zygosaccharomyces 349, 


354. 
Parthenokaryogamie 462. 
Parthenokaryozeuxis 379, 

462. 
Parthenosporen 20, 42. 
bei Spirogyra 42. 

Parthenozeuxis 359. 


Parthenozytogamie 379, 462. 
Pectinata, Sectio 53, 60, 458. 


Peckiella 366. 
Pediastrum 97, 103, 104. 
Boryanum 103. 
Hypnozygote 104. 
Polyeder 104. 
Zénobien 103. 
Peltigera 387. 
Karyogamie 387. 
Peltigeraceen 387. 
Pelvetia 186, 188. 
canaliculata 186, 187, 
193. 
capensis 193. 
compressa 186, 193. 
fastigiata 186, 193. 
galapagensis 193. 
Wright 193. 
Pelvetiopsis 187. 
limitata 187, 193. 
Penicillium 358. 
luteum 358, 359. 
vermiculare 358. 


Didzie 358. 


189, 
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Penicillium, geschlechtliche 
Reaktion 358. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 359. 
Pentophora ciliata 427. 
corticalis 427. 
Penium bisporum 19. 
didymocarpum 19. 
Pennatae 66, 68, 69, 74 
Auxosporen 66, 69. 
Didzie 73. 
geschlechtliche Fortpflan- 
zung 69. 
Pericystis 469. 
apis 340*, 341*, 342*, 3438, 
459, 460. 
Didzie 341. 
Geschlechtsdifferenzierung 
343. 
Karyogamie 341. 
Reduktionsteilung 343. 
Peridineen 11. 
Perispermum  hermaphroditt- 
cum 241. 
Perisporiales 360, 361. 
Perizonium 70. 
Peronospora 299, 300, 301, 
305 


affints 301. 
Alstnearum 301. 
arborescens 301. 
calotheca 302. 
effusa 301. 
Ficariae 301. 
parasitica 300*, 301. 
Umbelliferarum 301. 
Violae 301. 
Peronosporaceae 6, 7, 8, 299, 
300, 301, 302, 309, 310. 
Peronosporaceen, Apandrie 
302. 
Karyogamie 300. 
Parthenogenese 302. 
Reduktionsteilung 300, 301. 
Zonozentrum 299. 
Peronosporales 310. 
Peronosporeen 270. 
Petrocelis Hennedyt 222, 223, 
40. 


Pertusaria communis 386. 
Peyritschiella 385. 
Peyritschielleae 381. 
Peyssonelia Boergesenit 240. 

pactfica 240. 

Squamaria 240. 
Pezizales 373, 375, 378, 380. 

Apandrie 378. 

Karyogamie 378. 

Reduktionsteilung 378. 
Phacidiaceen 379. 
Phacidiales 380. 

Apandrie 380. 
Phacidium repandum 380. 
Phacoteen 86. 

Phacotus alata 86. 

angulosa 86, 
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Phacotus Golenkiniana 86. 
lenticularis 86. 

Phaeocapsaceen 11. 

Phaeococcus Clementi 12. 

Phaeophila Floridearum 112, 

114, 

Parthenogenese 114. 
Phaeophyceae 5, 122, 137, 155, 
156, 200,201, 202. 
Phaeosporeen 11, 188, 142, 

144, 153, 154, 155, 156, 
159, 174, 185, 187, 459, 
466. 

Parthenogenese 155, 156. 
Phaeothamnion 12. 
confervicolum. 11. 
Phanerogamen 7A, 467, 470. 
didzische- 460. 
hermaphrodite 467. 
Selbststerilitét 468. 
Phaseolus 183. 
Phloeocaulon botryocladus 159. 
spectabile 159. 
sqguamulosum 159. ° 
Pholiota adiposa 427. 
mutabilis 421, 424, 427. 
praecox 427. 
Phragmidium 444, 445. 
Potentiellae canadensis 447, 
449, 

speciosum AAK*, 449. 

subcortictum KA, 445, 446, 
453, 455. 

violaceum 445, 449, 451, 
453, 461. 

Reduktionsteilung 445. 

Zytogamie 450. 

Phycomyces 98, 273, 279, 296, 

314*, 315, 316*, 318, 322, 
324*, 325, 326, 327, 328, 
333, 336, 348, 372, 399, 
400, 425. 

blakesleeanus 314, 315*, 320, 
822, 331, 332; 333,335, 

blakesleeanus var. ptloboloides 
326. 

nitens 252, 314, 320, 322, 
336, 460. 

neutrales Myzel 326*. 

Pseudophoren 324*, $25. 

Reduktionsteilung 320, 327. 

Schema des Entwicklungs- 
ganges 330. 

sekundire Geschlechts- 
charaktere 330. 

Ursporen 326. 

Phycomyceten 6, 8, 253, 265, 

344. 

Parthenogenese 265. 

Phycopeltis 115. 
Geschlechterverteilung 115. 
Parthenogenese 115. 

Phyllactinia 360. 
corylea 361. 

Phylitis 156. 

Zosterifolia 144, 149, 154. 


Register. 


Phyllitis, Monibzie 149. 
Parthenogenese 157. 
Reduktionsteilung 149. 

Phyllobium 97, 99, 100, 101, 

102, 105. 
dimorphum 4, 99, 459. 
sphagnicola 99. 
Anisogamie 99, 101. 
Geschlechtsbestimmung 

100. 
Reduktionsteilung 99. 

Phyllomonas 77, 85. 
striata 85. 

Phyllophora membranifolia 

223, 241. 
rubens 241. 

Phyllospora 187. 
comosa 189, 193, 195. 

Physarum 250. 
didermotdes 250. 

Physcia pulverulenta 387. 

Physocytium 95. 
confervicola 96. 
Reduktionsteilung 96. 

Physoderma 264. 

Zeae-maydis 264. 
Phytophthora 287, 291, 296, 
297, 298, 299, 305. 

Allii 293. 

Arecae 293. 

Cactorum 292, 293, 299. 
Calocasiae 293, 299. 
cryptogea 293. 
erythroseptica 293, 294*, 

296, 297, 298, 370, 372. 
Fabert 293, 294, 295, 296, 

297, 298. 

Fagi 292, 293. 

infestans 291, 293, 296, 297, 
299. 

Meadii 293. 

Melongenae 293. 

Nicotianae 292. 

omnivora 292, 293. 

parasitica 293, 296, 297, 
299 


Phaseolt 293, 296, 297. 
Pint 292, 293, 299. 
Syringae 292, 293*, 299. 
terrestria 293. 
Azygoten 299. 
amphigyne Antheridien 292. 
Bastardzygoten 296, 297. 
Didzie 297. 
Karyogamie 293. 
Mondzie 293. 
paragyne Antheridien 292. 
Parthenogenese 299. 
Polyandrie 292. 
Verteilung der Geschlechts- 
organe 293. 

Pichia 355. 
faritnosa 353. 

Pilacre faginea 427, 

Pilaira 318, 336. 

Pilobolus 318. 


Pilobolus nanus 333. 

Pilze 253. 

Oogamie 3. 

Pinus 308, 445. 

Piptocephalis 318, 338. 
freseniana 336. 

Pithiscus Klebsii 86. 

Placophora Binderi 245, 

Plagiospermae, Sectio 62. 

Plagiospermum 62. 
tenue 64*. 

Planogameten 66, 458, 459. 

Planozygote 77, 86, 88. 

Plasmogamie 456. 

Plasmopara 299, 300. 
alpina 300. 
densa 299, 300, 301. 
Halstedit 300. 
viticola 300. 

Plasmodiophoraceen 253, 258. 
Karyogamie 258. 
Reduktionsteilung 258. 

Platoma Bairdii 222, 223, 232. 
Pikeana 230. 

Platylobium 187. 

Mertensii 193. 

Platythalia 187. 
angustifolia 193. 
guercifolia 193. 

Plectascales 356, 360. 
Karyogamie 357. 

Pleocystidium parasiticum 260. 

Pleodorina 77, 92. 
californica 92. 
tllinotensis 92. 

Didzie 92. 

Pleonosporum squarrosum 243. 
vancouverianum 243, 
venustissimum 243. 

Pleurodiscus 60. 
purpureus 60. 

Didzie 60. 

Pleurosigma Nubecula 75, 76. 

Pleurotus astreatus 422. 
ulmartus 422. 

Plocamium coccineum 211, 242, 

246. 

Plumaria 225. 
elegans 225. 

plurilokulaér 137. 

Pluripolaritait 467. 

Podosphaera 360. 

Podospora 366. 

Polyandromyces 385. 

Polyascomyces 385. 

Polyblepharideen 77. 

Polycoryne radiata 244, 

Polyeder 104. 

Polyides 210. 
rotundus 216, 220, 223, 240. 

Polyneura Hilliae 231. 

Polyphagus 253, 263, 264. 
Euglenae 261, 262*, 263*. 
parasiticus 263. 

Didzie 263. 
Karyogamie 263. 
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Polyphagus, Reduktions- Postelsia 172. » | Puccinia asarina 448. 
teilung 263. palmaeformis 171, Buxt 443, 448. 
Schema des Entwicklungs- | Potamogeton lucens 99. Caricts 450. 
ganges 263. Potenzen, geschlechtliche 465. |  claytoniana 449, 455, 
Polypodiaceen 107. Pringsheimia scutata 112. Evpilobrd 448, 455. 
Polyporus 422. Prionitis decipiens 239. Falcariae 445. 
Polysiphonia 5, 210. Probasidie 427. : Fergussonit 448, 
arctica 245, Progameten 312. fusca 447, 
atrorubescens 245. Promyzel 428, 429, 432. gigantea 448, 
decipiens 245. Protascales 350, 355. Graminis 445, 446*, 454. 
elongata 245, Karygamie 350, 355. Helianthi 453, 454, 455, 460. 
fastigiata 244, 245, Parthenogenese 355. Holboelli 448. 
fibrillosa 226, 245. Protascineen 340, 344. Malvacearum 447, 
Sruticulosa 245. Protascomycetes 345. Morthterti 447. 
Hystrix 245. anisogame 352. Peckiana 451. 
macrocarpa 245, isogame 345. Poarum 450, 455, 458, 459. 
nigrescens 211, 215, 216, 245. | Prothallium. 107. Podophylli 455. 
paniculata 245. Protoachlya 270, 271. Prunti.spinosae 453. 
paradoxa 226. paradoxa 273, 282. rosstana 448, 453. 
pulvinata 245, Protococcales 97, 100, 102,104.| Saxzfragae 448. 
rhunensts 246. autosporine 41. suaveolens. 447, 450, 453, 
sanguinae 226. Protoderma viride 111. 455. 
Schousboet 226. Protomyces 6, 458. Tragopogt 449. 
urceolata 226, 246. Protomycetes 388. transformans 448. 
variegata 226, 246. Geschlechtertrennung 388. Violae 449,455. 
violacea 214, 215, 216, 220,| Karyogamie 388. Karyogamie 445, 452. 
226, 227, 232, 246, 460. | Protostphon 97, 102, 103. Zytogamie 445, 452. 
Woodit 246. botryoides 102, 104. plantaginea 150. 
Polystictus versicolor 427. Azygoten 103, 105. Pylatelia 140, 144, 145, 146, 
Polystigma 368. Diplozygoten 104. 148, 150, 152, 153, 154, 
rubrum 368*, 460, 462. Isogamie 102. 458, 470. 
Karyogamie 368. Reduktionsteilung 103. litoralis 137, 144, 147, 153, 
Polytoma 76, 86. triploide Zygoten 104. 156, 460. 
uvella 85. Zénozyte 103. Mondzie 145. 
triploide Zygoten 94. Psailiota 389, 397. Parthenogenese 144, 145, 
Polytomella 76, 77. campestris 398. 156. 
agilis 77. Pesudolpidiopsis 259. Reduktionsteilung 145, 156. 
Porphyra 205, 206, 207. parasitica 260. Schema des Entwicklungs- 
abyssicola 205, 207, 209. schenkiana 259, 260. ganges 147. 
amplissima 209. Pseudobryopsts 132, 134. Pyramidomonas 76, 77, 458. 
areolata 209. myura 134. Pyrenomyceten 365, 368, 370, 
atropurpurea 208. Pseudogamie 166, 369. 379. 
dentata 209. Pseudolpidium 265. Dibzie 473. 
elongata 208. Pseudomixis 369, 461. Apandrie 366. 
hiemalis 208, 209. Pseudophoren 325. Geschlechterverteilung 369. 
Kunthiana 208. Pseudoschnallen 410. Kernkopulation 366. 
laciniata 205, 207*, 208, 209. | Pszlocybe coprophila 392, 423,| Mondzie 373. 
laciniata £. linealis 209. 427, 440. Pyronema 6, 7, 8, 9, 374, 375, 
leucosticta 205*, 206, 207,| haploide Fruchtkérper 423. 376, 377, 378, 387%, 457, 
208, 209. Parthenogenese 423. 461. 
leucosticta £, linearts 207. | Pteromonas 77, 86. confluens 6, 357, 373, 374%, 
miniata £. cunetformis 209.| Pteronia plumosa 246. 375*, 376*, 394, 460. 
naiadum 205, 209. Pterostphonia bipinnata 226. confluens var inigneum 370. 
Nereocystis 205, 208. complanata 246. domesticum 375, 460. 
occrdentalis 205. gracilis 246, Geschlechterverteilung 377. 
perforata 205, 208. Ptilopogon botryovdes 159. Karyogomie 374. _ 
perforata £. lanceolata 209. | Ptilota plumosa 222, 225, 231,/ multiple Karyogamie 361. 
perforata f. segregata 209. 243. Polygynie 374. 
seriata 209. serrata 222, 243. Reduktionsteilung 374. 
suborbiculata 209. Ptilothamnion 225. Rosettenbildung 373, 374*. 
tenera 205, 206, 209. pluma 232, 242. Pythiaceae 287, 290, 309, 310. 
tenuissima 209. Schmitzit 242. Pythiogeton 287, 290. 
umbtilicalis 208. Puccinia Adoxae 448. utriforme 290. 
umbilicalis £. lactniata 208.| albulensis 448. Pythiomorpha 287, 290 
umbilicalis £, vulgaris 208. Arenariae 448, 452, 453,| gonapodioides 290. 
Woolhousiae 209. 457, 463. Apandrie 290. 
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Pythiopsis 270, 271. 
cymosa 274, 282. 
humphreyana 282. 
intermedia 282. 
Pythium 287, 288, 289, 290, 
291, 301, 304, 305. 
Anguillulae aceti 289. 
Aphanidermatus 290, 291*. 
artotrogus 289. 
autumnale 290. 
conidiophorum 290. 
cystosiphon 289%. 
debaryanum 288*, 289, 290. 
Serax 289, 
Indigofarae 289. 
megalacanthum 288, 289, 
290. 
monospermum 289. 
proliferum 289. 
tenue 288. 
ultinum 288, 289. 
Vexans 289. 
Apandrie 290. 
Karyogamie 288. 
Mondzie 289. 
Parthenogenese 290. 
Pixispora 60. 


R. 


Raciborskiella 77. 
salina 77. 
Reaktionsstimmung, sexuelle 
129. 


Reaktionsvermigen, sexuelles 
459 


Relisatoren 465. 

Reduktion, gametische 460. 
intermediire 460. 
zygotische 460. 
und Tetradenteilung 75. 

Reduktionsteilung 457. 
gametische 101. 
zygotische 101. 

Reessta 253, 256, 257. 
amoeboides 255. 
Cladophorae 255. 

Resticularia 305, 308. 
nodosa 305. 

Rhabdonema 75. 

Rhabdonia tenera 223, 234%, 

235, 242. 

Rhachomyces 385. 

Rhadinomyces 385. 
pallidus 381*. 

Rheosporangium 287. 
Aphanidermatus 290, 291*. 
Karyogamie 290. 

Rhipidium 286. 
americanum 286*, 287. 
continuum 287. 
europaeum 287. 
interruptum 287. 

Thaxtert 287*. 

Rhizidiomyces 253. 


Register. 


Rhizidium 265. 
Rhizidiaceen 253. 
Rhizina undulata 378, 379. 
Rhizoglossum thysanorhizans 
244, 
Rhizomyces 385. 
Rhizophidium 265. 
asterosporum 260. 
fallax 260. 
gontosporum 260. 
persimile 260. 


Rhizophyllidaceen 215, 223, 
240 


Rhizopus 314, 321, 325. 

Artocarpi 334. 

nigricans 311, 314, 319, 

321, 325*, 330, 332, 333, 
336. 
Rhizosolenia styliformis 67. 
Rhodochorton 221. 

chantranstoides 218, 222. 

penicilliforme 225, 229. 
Rhodochytrium 100. 

Spilanthidis 100. 

Isogamie 100. 
Rhododermis Georgii 221. 
Rhodomela 210. 

subfusca 246. 

virgata 211, 215, 216, 246. 
Rhodomelaceen 215, 226, 244. 
Rodophyceae 3, 5, 177, 200, 

204, 220, 227, 232, 451, 
459. . 

Tetrasporangien 3. 

Rhodophyllidaceen 215, 223, 
241 

Rhodophyllis bifida 241. 

Rhodymenia erythraea 224. 

palmata 242. 

Palmetta 242. 
Rhodymeniaceen 215, 224, 242. 
Rhodymenia 210. 
Rhotcosphenia curvata 76- 
Rhopalodia 71, 74. 

givoa 5, 69) 70% 7 1e 7a, 

76. 

gibberula 76. 

ventricosa 76. 

Auxosporenbildung 69, 70*. 

Karyogamie 5, 70*. 

Schema des Entwicklungs- 

ganges 71. 
Rhopalodia-Typus 71, 74. 
Rhynchonema 21. 
Rhynchophoromyces 385. 
Rhyparobius 376. 
Rhytisma 380. 

acerinum 380. 

Ribes 445, 

Rickia 385. 

Roestilia 446. 

Rozella 265. 

Rubus 451. 

Russula 407. 

ky tiphloea piniastrotdes 246. 

tinctorta 246. 


Saccharomyces 350. 


Bailit 349. 

bayanus 351. 

cerevisiae 355. 

Chevaliertt 351. 

ellipsoideus 351. 

intermedius 351. 

lactis y, 355. 

Lindnerii 351. 

Manginii 351. 

pastorianus 355. 

turbidans 351. 

validus 351, 

vint Muntzi 351. 

willianus 352. 

Apogamie 351. 

Karyogamie 350. 

Reduktionsteilung 351. 

Schema des Entwicklungs- 
ganges 351. 


Saccharomycetaceae 345, 355. 
Saccharomyceten 355. 
Saccharomycodes Ludwigtt 


350*, 351, 355, 461. 


Saccharomycopsis 355. 
Saccobolus violascens 378. 


Sacorrhiza 172, 173. 


bulbosa 169, 171, 172*. 


Saponaria officinalis 434. 
Saprolegnia 6, 9, 270, 271*, 


286, 298, 399, 457. 
anisospora 275, 282. 
asterophora 274, 282. 
crustosa 282. 
curvata 282. 
delica 273, 282. 
diclina 275, 282. 
dioica 272, 274, 282. 
ferax 273, 283. 
floccosa 282. 
furcata 274, 282. 
heterandra 282. 
hypogyna 273, 282, 284. 
intermedia 282. 
Kauffmaniana 282. 
lapponica 282. 
litoralis 282. 
megasperma 282. 
nixta 272, 273, 280, 282, 

283, 284. 
monilifera 282. 
monoica 242, 273, 282, 284, 

285, 293. 
monoica Var. glomerata 273. 
parodoxa 274, 275*, 282. 
parasitica 282. 
retorta 282. 
rhaetica 277, 282. 
semidiotca 275, 282. 
spiralis 282. 
stagnalis 282. 

Thureti 273, 277, 280, 282. 

283, 284, 470. 
torulosa 283. 


Register. 


ati variabilis 277, coaee compositum 193. 


Saprolegniaceae 6, 7, 269, 270, 
273, 277, 279, 280, 283, 
285, 286, 288, 289, 290, 
305, 309, 310, 459, 460. 

Saprolegniaceen, androgyne 


Apandrie 280. 
dikline 273. 
Didzie 275, 276. 
Entwicklungsiinderungen 
283. 
Karyogamie 272. 
Mondézie 274. 
Parthenogenese 277, 280. 
Reduktionsteilung 273. 
Verteilung der Sexualor- 
gane 273. 
Saprolegniales 269. 
Saprolegnieen 3, 270. 
Saprolegnien, monizische 329. 
Parthenogenese 277, 280. 
Sapromyces 286. 
androgynus 286*. 
Reinschit 286. 
Sarcomenia delesseriotdes 244. 
miniata 244, 
opposita 244. 
secundata 244, 
Sarcophycus 186. 
potatorum 195. 
- Sargassum 186, 187, 189, 190, 
191, 197, 201, 203. 
acanthicarpum 193. 
acinaciforme 193. 
acinaria 193. 
acutifolum 193. 
aemulum var. carpophyllor- 
des 193. 
Amaliae 193. : 
aquifolium 193. — 
arnauditanum 193. 
asperifolium 193. 
assimile 193. 
Belangerit 195. 
bermudiense var. contracta 
193. 
bermudiense var. [elle- 
brandtit 193. 
bicorne 195. 
Binderi 193. 
biserrula 193. 
bisserrula var. prionocarpa 
190. 
Boryt 193. 
botruosum 193. 
Boveanum 190, 193. 
bracteolosum 193. 
brevifolium var. pergracilis 
196. 
callophyllum 193. 
carpophyllum 190, 193. 
cervicorne 193. 
cinctum 190, 193. 
cinereum var. lepida 196. 


concinnum 196. 
confusum 193. 
cortifolium 193. 
coritfolium var. lanceolata 
190. 
crasstfolium 193, 
crispum 193. 
cristaefolium 193. 
cymosum 193, 
cystocarpum 196. 
Decaisnet 193. 
densifolium 193. 
dentifolium 193. 
Desfontainesti 193. 
Desvauxitt 193. 
adistichum 193. 
droserifolium 196. 
dumosum 193. 
duplicatum 193. 
echinocarpum 193. 
elegans 193. 
enerve 189, 196. 
erosum 194. 
fallax 194. 
filicinum 194. 
Jfilifolium var.adhaerens 196. 
filiforme 196. 
filipendula 190, 194. 
fiavicans 194, 
fuliginosum 194. 
fulvellum 196. 
galapagense 194, 
eglaucescens 196. 
globulariaefolium 194. 
Godefroyi 194, 
gracile 196. 
graminifolium 190, 194. 
grande 189, 194. 
granuliferum 196. 
hemiphyllum 196. 
henslowianum var. Bellonae 
196. 
herbaceum 194. 
heterocystum 196. 
heterophyllum 190, 194. 
Florneri 189, 196. 
Hornschuchiz 194. 
Hystrix 194. 
elictfolium 194, 
incanum 196. 
incertum 194. 
japonicum 196. 
Kjelimanianum 189. 
lacerifolium 194, 
lanceolatum 194. 
latifolium 194. 
leptopodioides 194. 
leptopodum 194. 
Liebmanni 194. 
linifolium 194. 
longifolium 196. 
lophocarpum 194. 
macrocarpum 196. 
Marcaccit 194. 
marginatum 194. 
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Sargassum mauritianum 194, 


megalophyllum 189. 
membranaceum 194. 
microcystum Var. luzonensts 
196. 
microphylinm 196. 
myriocystum 196. 
neglectum 194. 
neurophorum 194. 
nigrescens 194. 
obovatum 194. 
obtustfolium 194. 
olygocystum 194. 
oocyste 196. 
oophorum 196. 
opacum 196. 
Palmeri 196. 
paradoxum 194, 196. 
patens 196. 
peregrinum 194, 
Peronit 190, 194. 
piluliferum 196. 
pinnatifidum 196. 
plagiophylium 196. 
platicarpum 194. 
polyceratium 194. 
polycystum 196. 
polyphyllum var. horridula 
194. 


Portierianum 194. 
plerocystum 194. 
pteropleurum 194. 
pulchellum 196. 
Reinii 194. 
rigidulum 194. 
Ringgoldianum 201. 
salicifolium 194. 
Sailti 196. 
sapataense 194. 
Scopula 194. 
serratifolium 196. 
Siliquastrum 194. 
stliquosum 196. 
simulans 194. 
Sinclairi 194, 
Sondert 194, 
spathulaefolium 194. 
spinifex 194. 
spinipes var. berberifolioides 
194. 
spinuligerum 194. 
sSquarrosum Var. sumatrana 
194, 
stenophyllum 194. 
subrepandum 196. 
subspathulatum 196. 
subulatum 194. 
tahitense 194. 
telephifolium 194. 
tenerrimum 194. 
tenue var. lophocarpa 196. 
tenuissimum 194, 
teretifolium 194. 
tortile 189, 196. 
trichocarpum 194, 
tristichum 194. 
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Sargassum turbinarioides 194. 
undulatum 194, ° 
Vaysierianum 196. 
verrucosum var, assabiensis 

196. 
verruculosum var. capillacea 
194. 
vestitum 190, 194. 
vtrescens 194. 
virgatum 194. 
vulgare var. megalophylla 
189, 194. 
| Wightit 194. 
Didzie 191. 
Scaberia 187. 
Agardhii 194. 

Scaphidia diclinia 195. 
hermaphroditica 195. 

Scaphospora 176, 177, 178. 
speciosa 175, 176*. 

Schizochlamys 95. 

Schizophyllum 390, 392, 401, 

412, 414, 415, 416, 417, 
418, 420, 422. , 
commune 390, 401, 407, 408, 
412, 422, 427, 470. 
geschlechtliche Reaktionen 
AID: 
haploide Fruchtkérper 422, 
423. 


Riickschlagserscheinungen 
419*, 
tetrapolare Spaltung 408*. 
Schizosaccharomyces 347, 348. 
Aphalarae Calthae 349. 
formosensts 349. 
mellaceus 347, 348. 
nokkoensts 349, 
octosporus 74, 347*, 348, 
349, 460, 461, 470. 
Pombe 347, 349. 
sautawensts 349. 
Adelphogamie 349. 
Karyogamie 349. 
Parthenogenese 348, 349. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 348. 
Schnallen 390, 393*. 


Schwanniomyces javanensis 


occidentalis 355. 
Schwirmerbehilter 137. 
Scinaia 210, 214, 216, 217, 

218, 220. 
furcellata 211, 213*, 218, 
238. 

Johnstoniae 238. 

Scinaia-Typus, Schema 235, 
236. 


Sclerocystis 336. 

Sclerospora 299, 300, 301. 
graminicola 301. 

Sclerotium Rolfsii 371. 

Scolecit 366. 

Scotinosphaera paradoxa 98. 

Scrobiculata Sectio 53, 54, 62. 


Register. 


Scytosiphon 142, 148, 149, 156. 
Lomentarva 148, 153, 154, 
156, 157: 
tortilis 148. 
Didzie 4, 148. 
Mondzie 148, 149. 
Parthenogenese 156. 
physiologische Geschlechts- 
differenzierung 148. 
Polyspermie 157. 
Scytosiphonaceae 156. 
Scytothalia 187. 
dorycarpa 189, 194. 
Jacquinotit 189. 
Sebacina calcea 428. * 
Setrococcus 187. 
axillaris 189, 194. 
Seirospora granifera 226. 
Griffithsiana 216, 243. 
occidentalis 243. 
purpurea 243. 
Seitenkopulation bei S#zro- 
gyra 15, 21, 26. 
bei Zemnogyra 53. 
bei Zygnema 15, 58, 54%, 
5D G67 00 
Selaginella 74, 
Selbststerilitit 462, 467, 468. 
Septobasidie 389, 427, 451. 
Sexualcharaktere, mannliche 
462. 
weibliche 462. 
Sexualititsprozesse, Kriterien 
457. 
Sexualitit, pluripolare 466, 
467. 


relative 39, 57, 82, 129, 141, 
370, 463, 466. 
Siphonaria variabilis 261. 
Siphonales 132, 460, 466. 
Siphonocladiaceae 134. 
Siphonociladiales 127, 130, 132, 
466. 
Anisogamie 127. 
Strodotia suecica 237. 
Strogonium §1, 52, 53. 
ttecticum 15, 52. 
Sklerobasidie 428. 
Smeringomyces 385. 
Solenia poriaeformis 427. 
Solieria chordales 223, 241. 
Solorina saccata 387. 
Karyogamie 387. 
Somatogamie 166, 369, 389, 
458, 460, 462, 463. 
anisogame 459. 
isogame 458. 
Sommerstorffia 270. 
spinosa 283. 
Soranthera ulvozdea 152, 153. 
Sordaria 366. 
Spannung, sexuelle 141, 465. 
Sparganium 99. 
Spathularia velutipes 378. 
Spatoglossum Schroeder? 180. 
Solierit 180. 


Spatoglossum variabile 180. 
variegatum 181. 
Spermatien 457. 
Spermothamnion 210. 
flabellatum 243. 
gymnocarpum 243. 
repens 226. 
roseolum 223, 225%, 226, 
227, 228, 229, 243. 
Turneri 226, 229, 243, 244. 
Sphacelaria 175. 
bipinnata 159. 
biradiata 158. 
Bornetit 159. 
bracheata 158. 
britannica 158. 
chorizocarpa 159. 
cirrhosa 202. 
cirrhosa var. Aegagropila 
159. 
Surcigera 159. 
harveyana 159. 
Hystrix 157, 159. 
intermedia 159. 
plumula 158. 
pulvinata 158. 
pygmaea 158. 
radicans 158. 
tribuloides 159. 
Reduktionsteilung 159. 
Sphacelariaceen 158. 
Sphacelariales 157, 174. 
Sphaeranthera decussata 241, 
Sphaerellaceen 77. 
Sphaerellopsis 76, 85. 
fluviatilis 85. 
Sphaeroaptis 336. 
Sphaerobolus 396. 
stellatus 396. ; 
Sphaerocarpus 134, 167, 170, 
249 


S; phacvorseriaee 215, 223, 242. 


Sphaerococcus coronopifolius 
Sphaeroplea 4, 127, 132, 459, 
460 


annulina 3, 131, 132*. 
Sphaerosira Volvox 92. 
Sphaerotheca 8, 360, 361. 

Castagnez 8. 

Humuli 360. 
Sphaerozosma excavatum 

20. 
Sphaleromyces 385. 
Spinellus 318. 

chalybeus 336. 

fusiger 311; 315, 333, 334, 
Sphyridium byssoides 387. 
Spirogyra 1, 2, 15, 1%, 21, 

26, 27, 30, 38, -39,- 40, 
42 DID 25) Oo, aoe 
62, 63,°64, 81, 100;, 103, 
105, 264, 306, 340, 432, 
456, 458, 459, 460, 470. 
adnata 31, 46. 
aegualzs 21, 46. 


18, 


Register. 
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Spirogyra aequinoctialis 46. | Spirogyra longata 26, 27*,| Spirogyra, Azygoten 42. 


affinis 46. 

angolensis 46. 

arcta 4h, 46. 

areolata 47. 

Baileyt 27, 47. 

bellis 43, 47. 

borgeana 47. 

borysthenica 47, 

brasiliensis 47. 

Bucheti 4%. 

calospora 26, 33*, 34, 47. 

catenaeformis 37, 44, 47. 

circumlineata 47. 

colligata 45, 47. 

communts 35, 47. 

condensata 16, 17, 22, 23*, 
31, 37, 38, 43, °44*, 47. 

conspicua 29*, 42, 47, 52. 

crassa 27, 28, 31, 33, 45*. 
47. 

evlindrospora 47. 

daedalea 47, 

decimina 27, 31, 47. 

dubia 47. 

dubia Kitz. var. tenuzrssima 
21. 

echinata A?, 

elegans 48. 

ellipsospora 48. 

elongata 48. 

extlis 29*, 48 

fallax 27, 45*, 46, 48. 

fennica 48. 

flavescens 48. 

fluviatilis 31, 48. 

Srigida 48. 

Fiillebornei 48. 

fusco-atra 48. 

gallica 48. 

Goetze 48. 

gracilis 28, 48. 

grevilleana 21, 22*, 28, 37, 
43*, 48. 

groenlandica 21, 29, 43, 
A8. 

Grossi 48. 

Hartigit 48. 

Hassallit 37, 48. 

heertana 25*, 48. 

hyaliana 21, 22*, 44*, 48. 

hydrodictya 29, 48. 

tllinotensis 48, 52. 

inconstans A9. 

inflata 2\*, 28, 29, 32, 35, 
37, 44, 49. 

insignis 28, 32, 49. 

insignis var. fallax Hansg. 
29, 43. 

intermedia 49. 

irregularis 49. 

jugalis 49. 

JSiirgensit 35, 49. 

Rkuusamoénsis 49. 

Lagerheimit 49: 

laxa 49. 


PFs Os ts ts OES So 
43, 44, 45, 49. 

lutetiana 49. 

6 ae 27, 41, 44, 45, 


malmeana 49. 

margaritata 49. 

maxima 24, 25, 26, 27, 28, 
31, 40, 44; 45, 49. 

micropunctata 29, 49. 

mirabilis 42, 43, 49. 

narcissiana 43, 49. 

Nawaschint 49, 

neglecta 27*, 33, 34, 49. 

nitida 33*, 40*, 43, 44, 50. 

ortentalis 29, 50. 

ovigera 50. 

paraguayensis 50. 

parvispora 50. 

pellucida 50. 

polymorpha 50. 

polvtaeniata 28, 50. 

porticalis 27, 32, 34*, 35*, 
40, 50. 

pratensis 43, 50. 

proavita 26, 50. 

propria 22, 50. 

punctata 27, 29*, 50, 52. 

punctiformts 27, 29, 50. 

quadrata 21, 22*,.28, 29, 
37, 50.. 

quadrata Petit var. mirabilis 
Chod, 45. 

guinina Kitz. 32, 43, 50. 

rectangularis. 50. 

rectispira 50. 

reflexa 29, 50. 

Reinhardit 50. 

rivularis 27, 50. 

rugulosa 29, 50. 

rupestris 5Q. 

Schmidtit 50. 

setiformis 25, 28, 50. 

sphaerospira 51. 

splendida 51. 

spreetana 21, 28, 35, 36%, 
Biol 

submarina 51, 

submaxima 51. 

subreticulata 51. 

subsalina 51. 

subsalsa 51. 

tenuissima 25, 29, 34, 51. 

ternata 33, 51. 

tyibodensis 43, 51. 

varians 26, 27, 28, 30, 31*, 
38, 39, 44, 51. 

velata 43, 51. 

wabashensts 29, 51. 

Webert 21, 25, 26, 28, 31, 
Bhi Bish Gt) yin ek 

Welwitschi 51. 

Anderungen bei der Ge- 
schlechtsreife 28. 

Anisogamie 62. 


Azygotenbildung 42, 44, 
Bastarde 40. 
chemische Differenzen der 
Gameten 31. 
Didzie 23, 28, 38, 39, 41. 
diploide Zellen 45. 
Doppelzellen 35, 36, 37. 
genotypische Diézie 41. 
Geschlechtsbestimmung 28, 
35, 37, 38. 
Geschlechtsdifferenz 29. 
Geschlechtsdifferenzierung 
30; 
Geschlechterverteilung 46. 
Gri fenverschiedenheiten 
der Gameten 32, 33. 
Isogamie 23. 
Karyogamie 5, 9, 26. 
Kernkopulation 5. 
Mondzie 23, 35. 
morpholog. Geschlechts- 
unterschiede 46. 
Parthenogenese 42. 
Parthenosporen 42. 
polygame Zygoten 45. 
Reduktionsteilung 26, 38. 
sekundare Geschlechts- 
charaktere 21. 
sexuelle Stimmung 27, 28. 
tetraploide Zygoten 45. 
triploide Zygoten 44*, 45*. 
Verhalten der Chloroplasten 
bei der Kopulation 32. 
weiblicher Geschlechts- 
charakter 32. 
Spirotaenia 16, 19. 
condensata, genotypische 
Didzie 17, 19. 
obscura 16. 
truncata 16, 19. 


| Spondylomoreen Q(). 


Spondylomorum quaternarium 


Spondylosium nitens 18, 20. 
planum 18, 20. 
Sporidien 428, 432, 444. 
Geschlechtsverschiedenheit 
430. 
Sporidienkopulation 429, 437. 
Sporodinia 9, 279, 284, 311, 
327, 329, 334, 461. 
grandis 6, 311, 315, 319, 
329, 331, 333, 334, 460, 
470. 
Sporoglossum Lophurellae 246. 
Sporophlyctis rostrata 264*. 
Spyridia filamentosa 226, 244. 
Squamariaceen 215, 223, 240. 
Staurastrum 17, 21. 
Stauronets Phoenicenteron 76. 
Staurospermicae, Sectio 62, 63. 
Staurospernum 17, 62, 66. 
quadrata 63*. 
Stenogramme interrupta 241. 
Stephanosphaera 77, 78, 458. 
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Stephanosphaera pluvialis 78*, 
460. 


Isogamie 77. 
Monizie 78. 
Reduktionsteilung 78. 
Stereophyllum expansum 241. 
Stereum hirsutum 397, 426. 
purpureum 422, 427. 
Sterigmatocystis nidulans 359. 
Stichobasidieen 389. 
Stichomyces 385. 
Stichospora crassa 241, 
Stictyosiphon tortilis 153, 156. 
Monizie 149. 
Parthenogenese 156, 157. 
Stigeoclonium 112, 113, 119, 
120, 458. 
fasciculare 112, 113. 
flagelliferum 112, 113. 
insigne 112, 113. 
longipilum 112, 113. 
nudiusculum 112, 113. 
tenue 112, 113. 
Parthenogenese 114. 
Stigmatea Robertiani 366. 
Stigmatomyces 385. 
Sarcophagae 383. 
Androdidzie 383. 
Stimmungshihe 57, 58, 59. 
Stomatochytrium Limnanthemi 
98, 104. 
Streblocladia collabens 246. 
Streblomyces 385. 
Streblonema Cokert 143, 
Strepsithalia Liagorae 137. 
Stromatocarpus parasiticus 


Stropharia semiglobata 427, 
Stvlosphaeridium 95. 
inhaerens 96. 
Stvpocaulon scoparium 159. 
Stvpopodium lobatum 180. 
Surirella 71, 72, 73, 74, 100. 
calcarata 76. 
saxonica 71, 76. 
spiralis 69. 
splendida 76. 
Auxozygotenbildung 71. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 72. 
Tetradenteilung 71. 
Surtrella-Typus 72, 73, 74. 
Suspensor 312. 
Svmplectromyces 385, 
Syvachytriaceen 253. 
Svachytrium 100, 256, 265. 
endobioticum 256, 458. 
Geschlechtsdifferenz 256. 
Reduktionsteilung 256. 
Syvncephalastrum 318, 321,336. 
nigricans 336. 
Syncephalis 315, 318, 334, 
nodosa 318, 334. 
Anisogamie 318. 
Synedra affints 7D. 


Register. 


Syracosphaera mediterranea 
ll 


Spracosphaera pulchra 11. 
Sysygites megalocarpus 6, 311. 


tT. 


Taonia 182. 

Atomaria 178, 180, 182. 

Lennebackerae 180. 

Reduktionsteilung 182. 
Taphrina 362, 363, 364, 388, 

459. 

aurea 363, 365. 

bullata 362. 

coerulescens 364. 

coryli 364. 

deformans 363, 364. 

epiphylla 362*, 363*, 364*. 

Johannsonii 364. 

Klebahnii 362*, 363%. 

Pruni 363. 

Sadebeckit 363. 

Didzie 364. 

Geschlechtertrennung 364. 

Monizie 364. 

Reduktionsteilung 364. 

Schema des Entwicklungs- 

ganges 364. 
Teilung, konjugierte 462. 
Telemorphose bei M/ucoraceen 
312. 
Temnogameton 66. 
Temnogyra 52, 53. 
Collinsii 15, 52. 
Geschlechtsdifferenzierung 
53. 

Parthenogenese 53. 
Tendenz, sexuelle 464, 465. 
Teratomyces 385. 
Terminalkopulation bei Spiro- 

gyra 45. 
Tetrachytrium 258. 
Tetradenteilung und Haplo- 
phase 75. 

und Reduktion 75. 
Tetraspora 4, 95, 96. 

lubrica 95. 

Tetrasporaceae 95. 
Tetrasporales 95, 96. 
Thalictrum purpurascens 75. 
Thallophyten, didzische 

haploide 468. 

diplogametophytische 460. 

Gynodiézie 469. 

Gynomonizie 469. 

haplogametophytische 460. 

isogame 467. 

Thecospora areolata 447, 
Thecotheus 378. 

Pelletierti 378, 379. 
Thelebolus 378. 

stercoreus 378, 379. 

LZukalit 376. 

Theobrana Cacao 294, 295. 


Thigmomophose 312. 
Thraustotheca 270, 271. 
achlyoides 273, 283. 
clavata 283. 
primoachlya 277, 283. 
unisperma 283. 
unisperma var. litoralis 283. 
Schousboet 239. 
Tilletia 6, 487, 440. 
Rauwenhoffi 437. 
Tritici 436*, 437, 439, 
470. 
Geschlechtertrennung 437. 
Reduktionsteilung 437. 
Tilletiaceen 428, 436. 
Tilopteridales 174. 
Tilopteris 177. 
Mertensii 174, 176. 
Tolypella 247. 
Tolypellopsis stelligera 247. 
Torulaspora Delbriickit 355. . 
Trachyspora Alchemillae 447. 
Trailliella intricata 222. 
Tremellales 427. 
Tremellineen 389. 
Trenomyces 385. 
Trentepohlia 115, 458. 
Bleischit 115. 
Bleischii, Pseudozygoten 80. 
lagenifera 115. 
umbrina 115, 
Kopulation der Gameten 4. 
Parthenogenese 115. 
Tribonema 14. 
Trichodiscus elegans 113. 
Trichogloea 214, 217. 
lubrica 233, 237. 
Trichogyne bei Asfergillus 
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der Florideen 210. 
Trichospora 373. 
Triphragmium Ulmariae 446*, 

447, 450, 453. 

Triticum 445, 

Trogia crispa 427. 

Tuber 381. 
aestivum 380. 
brumale 380. 
lapideum 380. 

Tuberales 380. 

Karyogamie 380. 
Tuburcinia 436, 438. 
Tuomeva 210, 

fluviatilis 233, 236. 
Turbinaria 187. 

conoides 194, 196, 203. 

Murrayana 196. 

ornata 190, 196, 293. 

trialata 196, 203. 
Turnerella rosacea 242. 
Tussetia 76. 

polytomozdes 86. 

Typhula 398, 426. 
crythropus 394, 423, 427. 
haploide Fruchtkérper 423. 
Parthenogenese 423. 


U. 


Ulothrichales 4, 105, 113, 466. 
Ulothrix 4, 105, 107, 108, 
109, 458. 
flacca 107. 
flaccida 10%. 
pseudoflacca 107. 
subflaccida 107. 
zonata 105, 106*, 108*, 112, 
256, 460. 
Aplanosporen 107. 
Azygoten 107. 
Isogamie 4, 106, 107. 
morpholog. Geschlechts- 
unterschiede 107. 
Parthenogenese 107, 108. 
Ulva 108, 109. 
Lactuca 108, 109*. 
Kapulationsstimmung 108. 
Parthenogameten 109. 
Ulvaceen 102. 
Isogamie 108. 
Uncinula 360. 
unilokulir 137. 
Uredinales 442, 445, 446, 449. 
451, 453. 
Generationswechsel 449. 
Geschlechtsdifferenzierung 
449, 
Karyogamie 451. 
Reduktionsteilung 451. 
unvollstiindige 445. 
Uredineen 7,9, 145, 389, 439, 
AA2, 443, 444, 445, 448, 
451, 452, 454, 457, 458, 
459. 
autézische 445. 
Brachy-Formen 443, 446, 
447, 451. 
Endo-Formen 443, 449, 451, 
454. 
Zu-Formen 443, 445, 453. 
Hemi-Formen 443, 446, 451. 
Lepto-Formen 443, 447. 
Mikro-Formen 443, 447, 
450, 451, 453. 
-opsis-Formen 443, 445, 446. 
Geschlechterverteilung 453. 
heterézische 445. 
Karyogamie 443, 449, 451, 
452, 455. 
Karyozeuxis 443, 453. 
kurzzyklische 452. 
langzyklische 451, 452. 
Parthenogenese 453. 
Plasmogamie 443. 
Polyspermie 455. 
Reduktionsteilung 449, 453, 
455. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 454. 
Zytogamie 443, 449. 
Urocystis 436, 439. 
Anemones 437, 438*, 440. 
Cepulae 439. 


Register. 


Urocystis,; Karyogamie 439. 
Uromyces Alchemillae 447, 450. 


Behenis 446, 447. 
Caladii 449, 
Ficariae 447. 
Gageae 448. 

laevis 448. 

Poae 450, 458, 459. 
rudbeckianus 453. 
Scillarum 448, 
Scrophulariae 446, 447. 
scutellatus 448, 455. 
striatus 446*. 
Zytogamie 450. 


Urophiyctis 253, 264. 


Alfalfae 264, 


Urospora 127, 130, 131. 


elongata 131. 

mirabilis 130, 131, 134, 463. 
tetracthata 131. 
Wormskiéldi? 131, 
Anisogamie 131. 


Ustilaginaceen 428, 436. 
Ustilaginales 428, 429. 


Reduktionsteilung 428. 


Ustilagineen 9, 134, 365, 388, 


389, 431, 435, 437, 438, 

439, 340, 441, 442, 447, 

458, 461, 469, 470. 
Bastardierung 441. 
Geschlechtertrennung 442. 
Geschlechterverteilung 441. 
Karyogamie 439, 440. 
Parthenogenese 442. 


Ustilago 64, 429, 431, 434, 


436 

anomala 430. 

Avenae 430, 431, 441. 

bromivora 430, 431, 432, 
434, 435*, 439. 

Cardut 430. 

dura 432. 

goeppertiana 431. 

grandis 430, 431, 434. 

Heuflert 429, 439, 440. 

Horde? 430, 431, 432, 433, 
434, 440, 442. 

Ischaemi 439, 470. 

levis 430, 434, 442. 

longissima 57, 430, 431, 
434. 

longisstma Var, macrospora 
430, 434. 

Maydis 434, 440. 

major 437. 

nuda 432, 433*, 434, 441, 
462, 468. 

perennans 430, 431, 434, 
439. 

receptaculorum 6. 

Scabiosae 428*, 430. 

Succisae 430. 

Tragapogonis 6, 430, 434. 

Tritict 432, 433, 484, 440, 
441, 

utriculosa 430. 
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Ustilago vinosa 430. 

violacea 14, 252, 365, 428, 
429, 480, 431, 434, 436, 
439, 441, 442, 460, 465. 

violacea {, Dianthi deltoides 
466. 

Vuijcki’ 428*, 434. 

Bastardierung 431, 432. 

Geschlechtertrennung 433. 

Geschlechterverschieden- 
heit 430. 

Karyogamie 429, 

Reduktionsteilung 428, 431, 
433. 

Verlauf der Kopulation 434. 


Vv. 


Valonia macrophysa 131. 
uvaria 131. 

Valoniaceen 131. 

Valsa 373. 
leucostoma 373. 

Vaucheria 2, 3, 4, 5, 6, 132, 

135, 136, 137, 336, 399. 
dichotoma 136. 
geminata var, racemosa 136, 
hamata 136. 
litorea 136. 
repens 137. 
sessilis 2, 136. 
sphaerospora 136, 
submarina 136. 
terrestris 136. 
uncinata 136. 
Dibzie 136. 
Geschlechtertrennung 136, 
BY 
Mondzie 135, 136. 
Oogamie 4. 
Parthenogenese 136. 

Vaucheriaceen 135, 136. 
Karyogamie 135. 

Mondzie 135. 

Vaucherien 136, 137. 
monozische 135, 274, 329, 

460. 

Venturia 367, 368. 
inaequalis 366, 367*, 459. 
Karyogamie 367. 

Veronica syriaca 468. 

Vicia unijuga 253. 

Vidalia obtustloba 246. 

Voluocaceen 4, 88. 

Volvocales 76, 79, 86, 95, 458, 

466. 

anisogame 77. 

Anisogamie 76. 

Geschlechtsdifferenzierung 
76. 

isogame 76, 77. 

Isogamie 76. 

Oogamie 76. 

Volvocineen 96. 

Voluox 77, 92, 93, 95. 
aureus 92, 93, 94. 
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Volvox Barberi 93. 
dioicus 92. 
dissipatrix 94. 
globator 92, 93, 94. 
Merrillit 93. 
obversus 94, 
perglobator 94, 
Rousseletit 93. 
spermatosphaera 94, 
tertius 93. 
Welsmannianus 94. 
Geschlechtsdifferenzierung 

92 


Mondzie 91, 92. 
Oogamie 3 
Parthenogenese 94. 
Reduktionsteilung 94. 


Ww. 


Weeksia 210. 

Fryeana 239. 
Weibchen, starke 141, 463, 

465. 

schwache 141, 463, 465. 

Wildemania amplissima 205, 
208, 209. 

bulbopes 209. 

laciniata 208. 

miniata 205, 209. 

miniata {. cunetformis 209. 

occidentalis 205, 209. 

umbilicalts 208. 

Tasa 209. 

tenuissima 209. 

variegata 205, 209. 
Willa 346. 

»4** 346. 

anomala 346. 

alee BYR 

belgica 346. 

Odessa 347. 

saturnus 346, 352. 

Schneggii 347. 

Wichmanit 347. 
Williopsis 346. 

saturnus 352. 
Woroninaceen 253. 
Woroninsche Hyphe 366. 
Wrangelia 216. 

penicillata 239. 


x. 


Xenogamie 462. 
obligate 462. 


Register. 


Xiphophora 186, 189. 
Billardierti 194, 
chondrophylla 194. 


Zanardinia 160, 161, 162, 165, 


166, 460, 463. 
collaris 160*, 198. 
Mondzie 160. 
Parthenogenese 161. 
Reduktionsteilung 160. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 198. 
Zodiomyces 381, 385. 
Zoénogameten 457. 
Zénozentrum 299. 
Zénozygote 103, 312, 457. 
Zonaria flava 180. 
variegata 181. 
Zonarien 185. 
Zoophagus 287. 
insidians. 290, 292*. 
Zoosporinae 97. 
Zwerggenerationen, haploide 
155. 
Zwergminnchen, © Florideen 


Oedogoniales 116, 117, 118, 
119, 120, 121, 122, 123, 
150. 

Zygnema 17, 38, 58, 54, 55, 
61, 63, 64, 306, 458. 
affine 5D. 

atrocoeruleum 55. 

capense 59. 

chalybeospermum 39, 55, 56%, 
bS*, 59: 

chalybeospermum var. gra- 
ctlts 5D, 

Collinsianum 53, 55d*. 

Crouanw 5d. 

cruciatum 59. 

cylindricum 59. 

ellipticum 5d. 

ericetorum 59, 60%. 

Heydrichiw 14, 54, 56, 460. 

tnsigne 54, 59. 

leiospermum 59. 

pachydernum §9, 60. 

pectinatum 14, 53, 54*, 59. 

peliospermume 5D. 

reticulatum 61. 

rhynchonema 14, 15, 54, 
460. 

spontaneum 54, 56*, 59. 

stellinum 55, 59. 

tetraspermum 5A, 55. 


Zygnema Vaueherit 55. 

Anisogamie 54, 62. 
Azygoten 58*, 59, 60. 
Didzie 53, 56. 
Fruktifikationszellen 59. 
Geschlechtsbestimmung 55. 
Isogamie 54. 
Mondézie 53, 55, 56. 
Selbstbefruchtung 58. 
triploide Zygoten 59. 

Zygnemaceae 1, 2, 5, 18, 20, 

21, 42, 52, 53. 58, Gy 
61, 62, 64, 352. 
Zygnemales 206. 
Zygochytrium aurantiacum 
264. 
Zygogonium 15, 53. 


ericetorum 59. 


| RO 264, 270, 311, 
338. 
| Zygophor 311. 


Zygorhizidium 260*, 261. 
Willec 260. 
Karyogamie 261. 
Zygorrhynchus 135, 323, 324, 
329, 339, 459, 470. 
Bernardii 320, 333, 334. 
Dangeardii 319%, 334. 
exponens 317, 322, 324, 
334. 
heterogamus 315, 317*, 323, 
324, 333, 334. 
japonicus 333, 334. 
Moeller 297, 315, 319, 323, 
332, 333, 334. 
Vuilleminii 320, 333, 334. 
Vuillemin var. agama 323. 
Azygoten 333. 
Kernkopulation 319. 
Schema des Entwicklungs- 
ganges 329. 
Zygosaccharomyces 349, 353, 
459. 
Barkeri 349. 
Chevalierit 353, 354. 
farinosus 353. 
javanicus 349. 
mandschuricus 349. 
mellis acidi 349. 
Nadsonii 353, 354. 
Pastorit 353, 354. 
priortanus 349, 353. 
Paedogamie 353. 
Parthenogenese 349, 354. 
Zygozoospore 88. 
Zytogamie 379, 456, 457, 461, 
469. 
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Morphologie und Biologie der Algen. Von Dr. Friedrich Oltmanns, Prof. 
der Botanik an der Universitit Freiburg i. Br. Zweite, umgearbeitete Auf- 
lage. Drei Bande. 


I. Band. Mit 287 Abbild. im Text. 1V, 459 S. gr. 8° 1922 Rmk 7.50, geb. 9.50 


; Inhalt: 1. Chrysophyceae, 2. Heterocontae. 3. Cryptomonadales. 4, Euglenaceae. 
5. Dinoflagellata. 6. Conjugatae, 7. Bacillariaceae. 8. Chlorophyceae (Volvocales, Proto- 
coccales, Ulotrichales, Siphonocladiales, Siphonales). Charales. 


II. Band. Mit 325 Abbild. im Text. IV, 439 S. gr. 8° 1922 Rmk 8.—, geb. 10.— 


Inhalt: 9. Phaeophyceae (Ectocarpales, Sphacelariales, Cutleriales, Laminariales, 
Tilopteridales, Dictyotales, Fucales). 10, Rhodophyceae (Aufbau der vegetativen Organe, 
Fortpflanzung). 


III. Band. Mit 184 Abbild. im Text. VII, 5588. gr.8° 1923 Rmk 10.—, geb. 12.— 


Inhalt: 1. Morphologie. 2. Fortpflanzung. 3. Die Ernihrung der Algen. 4. Der 
Haushalt der Gewasser. 5. Lebensbedingungen, 6. Vegetationsperioden. 7, Das Zusammen- 
leben. — Literatur. Register. 


Vergleichende Morphologie der Pilze. Von Dr. Ernst Gaumann, Botaniker 
an der Schweizerischen landwirtschaftlichen Versuchsanstalt und Dozent an der 
Eidgenéssischen Technischen Hochschule in Ziirich. Mit 398 Abbild. im Text. 
X, 626 S. gr. 8° 1926 Rmk 28.—, geb. 30.— 

Inhalt: I. Teil. Allgemeine Morphologie, 1. Der Vegetationskérper. 

2. Die Fruktifikationsorgane. 3. Sexualorgane und Sexualitéat. — II. Teil. Morpho- 

logie dereinzelnen Gruppen. 1. Archimycetes. 2. Phycomycetes. 3. Ascomycetes. 

4. Basidiomycetes. — Anhang: 1. Fungi imperfecti. 2. Riickblick auf das System der 

Pilze. — Register. : 


Hedwigia. Juni 1926: ... Bei jeder Gruppe sind die phylogenetischen und 
verwandtschaftlichen Beziehungen zusammenfassend und vergleichend unter Beigabe von 
schematischen Ubersichten dargestellt und ihre Bedeutung fiir die Systematik hervorgehoben. 
Die auf die Gruppen beziigliche Literatur ist bei jeder Ordnung zusammengestellt. Den 
Gastromyceten ist ein Abschnitt angefiigt, der die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen 
den Plectobasidiales und Gastromyceten behandelt. Anhangsweise sind die Fungi im- 
perfecti besprochen. In einem SchluSabschnitt ,,Riickblick auf das System der Pilze“ 
gibt Gaumann eine Ubersicht tiber das System der Pilze, wie es sich nach seiner Ansicht 
aus den vergleichend-morphologischen Untersuchungen ergibt. 


Wenn auch die Stellung und Umgrenzung mancher Gruppen noch umstritten bleibt, 
so gibt das Werk doch eine Grundlage fiir den Aufbau eines natiirlichen 
Systems der Pilze, die den Ergebnissen der Zytologie und Entwicklungsgeschichte 
gerecht wird. Das Werk ist als ein grof®er Schritt vorwarts inder Erkenntnis 
der verwandtschaftlichen Beziehungen der Pilze freudig zu begriifen. 
Es darf in keiner mykologischen Bibliothek fehlen. In Anbetracht der vorziiglichen Aus- 
stattung mit gut ausgewahlten Abbildungen ist der Preis des Werkes gering. 

E. Ulbrich, Berlin-Dahlem. 


Beitrage zur Lehre von der Fortpflanzung der Gewachse. Von Prof. Dr. 
M. MOdbius, Bibliothekar d. Senkenbergischen Bibliothek Frankfurt a.M. Mit 
36 Abbild. im Text. VIII, 212 S. gr. 8° 1897 Rmk 4.50 


Inhalt: 1. Einleitung. 2. Uber die Folgen von bestandiger vegetativer Ver- 
mehrung der Pflanzen. 3. Uber die Umstande, von denen das Bliihen der Pflanzen 
abhangt. 4. Uber das Verhiltnis zwischen Keim- und Knospenbildung bei der Fort- 
pflanzung der Gewichse. 5. Uber Entstehung und Bedeutung der geschlechtlichen Fort- 
pflanzung im Pflanzenreiche. — Register. 


Autogamie bei Protisten und ihre Bedeutung fiir das Befruchtungs- 
problem. Von Prof. Dr. Max Hartmann, Privatdoz. an d. Univers. Berlin. 
Mit 27 Abbild im Text. (Abdruck aus ,,Archiv fir Protistenkunde“. Bd. 24.) 
72 S. gr. 8° 1909 Rmk 2.50 
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Die Existenzgriinde der Vorgange der Zellbildung und Zellteilung, der 
Vererbung und Sexualitat. Untersuchung aus dem Gebiete der exakten 
Biologie. Von Dr. Victor Schiffner, ao. Prof. der Botanik an der Universitat 
Wien. V, 160 S. gr. 8° 1926 Rmk 7.50 

Inhalt: Einleitung: Uber die Tendenz und die leitenden Grundgedanken, — 

1. Die Entstehung von Zellen aus ihren Ursprungszellen. 2. Die Arten der Zellteilung 

und ihre Gesetze, 3. Die Existenzgriinde des Vorganges der Membranbildung. 4. Die 

Arten der Membranbildung. 5. Die Existenzgriinde der Orientierung der Teilungsflache, 

bzw. der Scheidewand bei Zweiteilung der Zelle. Die Segmentierung. 6. Die gesetz- 

maBige Teilungsfolge der Ursprungszelle vielzelliger Pflanzenkérper als Grund ihres Auf- 
baues. Die Scheitelzelle. 7. Zellsprossung und Sprofzellbildung. (Die Existenzgriinde 
der Exosporenbildung.) 8. Die Chlamydosporenbildung. 9. Die endotope Entstehung von 

Zellen. Endosporenbildung. 10. Die Existenzgriinde der Vererbung, der Sexualitét und 

der Kernteilung. — Riickblick und Ubersicht. 


Bastardierung als Ursache der Apogamie im Pflanzenreich. Eine Hypo- 
these zur experimentellen Vererbungs- und Abstammungslehre. Von Dr. 
Alfred Ernst, Prof. der Botanik an der Univers. Ziirich. Mit 172 Abbild. im 
Text und 2 Tafeln. XV, 665 S. gr. 8° 1918 Rmk 21,— 

Botanische Jahrbticher, Bd. 55, Heft 1: . . . Das wertvolle Buch ist 
fiir jeden wissenschaftlichen Botaniker schon als Nachschlagewerk unentbehrlich, andererseits 
aber wird es vielfache Anregung zu weiteren Untersuchungen geben. Engler. 


Verbreitung und Ursache der Parthenogenesis im Pflanzen- und Tier- 


reiche. Von Dr. Hans Winkler, o. Prof. der Botanik an der Hamburgischen 
Universitat. VI, 231 S. gr. 8° 1920 Rmk 5.50 
Inhalt: I. Die Deutung der Parthenogenesis bei Chara crinita. II. Uber das 
Vorkommen dauernder Parthenogenesis im Tierreiche (Rotatoria, Nematodes, Hirudinea, 
Annelida, Ostracoda, Phyllopoda, Rhizocephala, Myriopoda, Arachnoidea, Insecta). IIT. Uber 
die Méglichkeit unbegrenzt andauernder ungeschlechtlicher Vermehrung. IV. Uber die 
Ursache der Parthenogenesis. a) Bastardierung. b) Beziehungen zwischen Parth. und 
Chromosomenzahl. c) Uber Befruchtung als Auslésung der Parth. d) Uber Auslésung 
der Parth. durch dufere Faktoren. V. Zur Definition der Begriffe Parthenogenesis und 
Apogamie. — Literatur-, Namen- und Sachverzeichnis. 


Parthenogenesis und Apogamie im Pflanzenreiche. Von Dr. Hans Winkler, 
ao. Prof. a. d. Univers. Tiibingen. Mit 14 Abbild. im Text. (Abdruck aus 
,,Progressus rei botanicae“, hrsg. von J. P. Lotsy. Bd. Il.) 166 S. gr. 8° 
1908 Rmk 4.50 


Les bases actuelles de la systématique en mycologie. -Von Paul Vuillemin. 
(Sonderabdruck aus ,,Progressus rei botanicae“, hrsg. von Dr. J. P. Lotsy in 
Leiden. II. Band, 1. Heft.) 170 S. gr. 8° 1907 Rmk 5.— 


Protobasidiomyceten. Untersuchungen aus Brasilien. Von Alfred Médller. 
Mit 6 Tafeln. (,,Botanische Mitteilungen aus den Tropen.“ Hrsg. von A. F. 
W. Schimper. Heft 8.) XIV, 179 S. 1895 Rmk 10.— 


Phycomyceten und Ascomyceten. Untersuchungen aus Brasilien. Von Alfred 
Moller. Mit 2 Abbild. u. 11 Taf. im Text. (,,Botanische Mitteilungen aus 
den Tropen.“ Hrsg. von A. F. W. Schimper. Heft 9) XS Sslomse 
1901 Rmk 24.— 


Vortrage iiber botanische Stammesgeschichte, gehalten an der Reichs- 
universitit zu Leiden. Ein Lehrbuch der Pflanzensystematik. Von J. P. Lotsy, 


I. Band: Algen und Pilze. Mit 430 Abbild. im Text. IV, 828 S. gr. 8° 1907 


Rmk 20.— 

II, Band: Cormophyta zoidogamia, Mit 553 Abbild. im Text. If, 902'S: gr. 82 
eX eee : Rmk 24,— 
- Band: Cormophyta siphonogamia, Erster Teil. Mit 661 Abbild. im Text: 
II, 1055 8. gr. 8° 1911 : a mk 208 


Buchdruckerei Ant. Kampfe, Jena. 
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